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Re´sume´ : L’objectif de cette e´tude est d’e´tudier l’e´volution de certaines espe`ces de mol-
lusques parmi les Unionide´s, pre´sents dans le Lac de Neuchaˆtel, Suisse. Cette e´volution est
appre´hende´e au travers de la variation des signaux d’incre´ments de la croissance des coquilles.
Pour la construction de leur coquille, les mollusques utilisent le carbonate de calcium dissous
dans leur environnement. Sous un microscope, la coquille des bivalves posse`de de fines striations,
re´sultante de cette biomine´ralisation, qui peuvent eˆtre interpre´te´es comme des incre´ments de
croissance.
La construction de la coquille est influence´e par les fluctuations environnementales et peut eˆtre
vue comme un capteur des variations environnementales. Dans un premier temps, une e´tude
morphome´trique de la croissance a e´te´ effectue´e, permettant de comprendre les changements
morphome´triques de la coquille au cours de la croissance. Puis une approche morphologique,
utilisant l’analyse d’une image 3D scanne´e, a permis l’extraction d’informations cycliques sur
les incre´ments de croissance de la coquille. Diffe´rentes analyses statistiques de traitement du
signal, comme l’analyse de Fourier ou l’analyse en ondelettes, ont e´te´ utilise´es sur des signaux
extraits a` partir de ces images 3D, dans le but d’observer de la variabilite´ et de la cyclicite´ dans
les donne´es.
En conclusion, il a e´te´ observe´ une acce´le´ration de la croissance au sein de ces espe`ces durant
les dernie`res anne´es. Et, re´sultat important, il a e´te´ prouve´ que chaque individu avait la meˆme





Ce projet de recherche s’inse`re dans un cadre biostatistique, re´unissant ge´ologie environ-
nementale et statistiques. La partie ge´ologique concerne l’e´tude de mollusques bivalves unio-
nide´s et plus particulie`rement leur e´volution dans leur environnement en e´tudiant les coquilles.
L’e´tude des mollusques s’est longtemps appele´e conchyliologie (du latin conchylium) car elle
se contentait d’e´tudier les coquillages en de´crivant leur squelette externe. Plus tard, H.M. de
Blainville (1777-1850) lui donna le nom de malacologie, du mot grec malakos, signifiant ”mou”
invente´ par Aristote. La conchyliologie devient alors la partie de la malacologie qui se limite a`
l’e´tude des coquilles.
La coquille d’un mollusque enregistre naturellement les conditions environnementales et les
diffe´rents e´ve´nements survenus au cours de sa croissance [31], [46], [67], [68], [75], [127]. Cette
e´tude porte sur l’e´volution de mollusques pre´sents dans le lac de Neuchaˆtel (Suisse). Il serait
inte´ressant ensuite de mettre en relation les variables naturelles (qualifie´es de de´terministes) et
la fac¸on dont ces organismes les enregistrent. Comment est-il possible d’e´tudier la croissance de
la coquille d’un mollusque a` partir d’un individu ? La coquille peut eˆtre conside´re´e comme un
tout, de´finie par son poids, et les parame`tres euclidiens de sa morphologie. Sa surface peut aussi
eˆtre scanne´e a` l’aide d’un laser, l’image obtenue e´tant alors transforme´e pour obtenir un signal.
C’est a` partir de ce signal que s’e´tablit l’e´tude statistique. Il faudrait alors e´tudier la corre´lation
entre les signaux, malgre´ les perturbations probables lie´es aux variations des conditions envi-
ronnementales et de croissance (Fig. 1.1).Mais l’une des taches pre´liminaires, et objectif
de ce travail, est de bien circonscrire l’objet ”coquille” en tant qu’enregistreur par
l’interme´diaire d’une e´tude quantitative de sa morphologie et de l’expression de sa
croissance.
1.2 Inte´reˆt de l’e´tude
Un des objectifs de ce travail est de de´montrer l’importance d’une approche pluridiscipli-
naire de l’e´tude de la croissance des coquilles et des formations organo-mine´rales. Il semble
aujourd’hui ne´cessaire de regarder les formes naturelles sous des perspectives quantitatives et,
quand cela est possible, de les comparer avec des variables de type holistique. Les incre´ments
de croissance devraient contribuer a` e´tablir de nouvelles relations entre coquilles et re´centes
18 CHAPITRE 1. INTRODUCTION
variations des environnements tempe´re´s en relation avec le re´chauffement climatique suppose´.
Les bivalves sont des organismes extreˆmement anciens (observe´s de`s le Cambrien). Ils ont peu
e´volue´ depuis, ce qui rend d’autant plus interessante leur e´tude dans ce contexte ; en effet elle
pourrait ensuite eˆtre ge´ne´ralise´e aux e´le´ments fossiles, dans une certaine mesure.
Fig. 1.1 – Organigramme montrant les types d’approches possibles pour l’e´tude des relations




Le terme ”mollusque” (de mollis : mou) vient du latin mollusca nux, qui fait allusion a`
une noix a` coquille molle. C’est a` George Cuvier que le nom Mollusque est duˆ. Ainsi, tous les
mollusques ont un corps mou. Cependant, certains mollusques de´veloppent des coquilles rigides
afin de se prote´ger. L’embranchement des mollusques contient plus de 130 000 espe`ces (vivantes
et fossiles), ce qui en fait le deuxie`me embranchement le plus diversifie´ d’animaux. Les plus
anciens fossiles connus remontent a` 680 millions d’anne´es.





– les Lamellibranches (Bivalves),
– les Gaste´ropodes,
– et les Ce´phalopodes.
Parmi ces sept classes, 99% des espe`ces vivant actuellement appartiennent aux bivalves et
aux gaste´ropodes. Toutes ces classes ont un anceˆtre commun mais ont e´volue´ de manie`re tre´s
diffe´rente. Ainsi, l’escargot qui rampe sur la terre, l’huˆıtre immobile dans les parcs ostre´icoles
et le calmar, qui se propulse au moyen d’un ve´ritable syste`me a` re´action, sont des mollusques
([73]). Les espe`ces ont principalement conquis le milieu marin. Elles sont tre`s abondantes sur
les coˆtes et jusqu’a` 2000 m de profondeur (plus rarement dans les fosses marines). Seuls deux
de ces groupes ont re´ussi a` s’adapter a` l’eau douce, les gaste´ropodes et les lamellibranches,
et seuls les gaste´ropodes ont colonise´ le milieu terrestre. Derrie`re la grande diversite´ de leurs
formes, les mollusques ont des caracte´ristiques communes. Ils posse`dent un pied ventral mus-
culeux, souvent cilie´, qui joue un roˆle dans la locomotion. Ils ont un manteau qui enveloppe
la masse visce´rale dorsale et qui se´cre`te la coquille compose´e principalement de carbonate de
calcium (CaCO3). Malgre´ une grande diversite´ apparente, les mollusques constituent en fait
un embranchement tre´s homoge`ne, riche de plus de 110000 espe`ces actuelles, embranchement
qui existe depuis le Cambrien ([138], [148]). La classe d’intereˆt ici est celle des bivalves, classe
a` laquelle appartiennent les Unios et les Anodontes, qui seront e´tudie´s par la suite.
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Les mollusques de´ja` pre´sents au de´but de l’e`re Pale´ozo¨ıque, ont atteint leur apoge´e au milieu
de l’e`re Me´sozo¨ıque quand les ammonites, ce´phalopodes pourvus de coquilles, peuplaient tous
les oce´ans. Les ammonites e´taient partiellement contemporaines des dinosaures, qui, quant a`
eux, re´gnaient sur les continents (Ammonites : fin Silurien - fin Cre´tace´ ; Dinosaures : Trias -
fin Cre´tace´). 12000 espe`ces vivantes de bivalves sont connues, le plus ancien fossile remontant
au de´but du Cambrien, il y a 530 millions d’anne´es [147].
Les coquilles fossiles sont des te´moins des variations environnementales des temps passe´s. En
effet, au cours de leur croissance, les mollusques (et tout particulie`rement les bivalves), enre-
gistrent de nombreuses donne´es environnementales dans leurs parties mine´ralise´es. De nom-
breuses e´tudes ayant pour but d’extraire des coquilles des informations sur les climats passe´s
ont e´te´ mene´es ces dernie`res anne´es ([31], [54], [55], [58], [69], [75], [90], [100], [101], [130]).
2.2 Les bivalves ou lamellibranches
Les bivalves sont des mollusques aquatiques a` syme´trie bilate´rale. La plupart des caracte´ristiques
des mollusques s’y retrouvent. Cependant, chez eux, la coquille est compose´e de deux parties se
repliant de chaque cote´ de l’animal. Ces deux valves s’articulent sur le point le plus dorsal de la
coquille par un dispositif appele´ charnie`re, et d’une structure e´lastique, le ligament. Une autre
particularite´ est que leurs branchies sont forme´es de lamelles, a` l’origine du nom de lamelli-
branches. Ce sont des animaux se´dentaires qui se nourrissent en filtrant l’eau. Tre´s abondants
dans le milieu marin, les lamellibranches ont aussi colonise´ les eaux douces ([132], [141]).
2.2.1 Organisation ge´ne´rale des bivalves
Les lamellibranches ne posse`dent pas de teˆte, ils sont ace´phales. Leur corps est mou et
constitue´ d’une masse visce´rale aplatie late´ralement, de laquelle se de´tache le pied. Cet organe
musculeux, rarement adapte´ a` la locomotion, a la forme d’un fer de hache. Chez les fouisseurs,
les valves s’entrouvent pour laisser passer le pied (Fig. 2.1), qui par des mouvements de balancier
va pe´ne´trer le sol, ouvrant la voie au reste de l’animal (Fig. 2.1, [135]). La masse visce´rale se
trouve enferme´e dans la cavite´ palle´ale, elle est enveloppe´e par le manteau qui forme deux lobes
syme´triques se´cre´tant chacun une valve de la coquille sur leur face externe, la coquille calcaire
dont la face interne est faite de nacre et a` laquelle la masse visce´rale est soude´e sur son pourtour
([134], [138]).
Fig. 2.1 – Le bivalve, un animal fouisseur et Anodonta anatina ouverte avec vue sur le pied.
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2.2.2 Anatomie externe des bivalves : la coquille
La fonction premie`re de la coquille est la protection de l’animal rendue ne´cessaire par un
mode de vie se´dentaire et relativement passif. La coquille est forme´e de deux valves s’articulant
dorsalement par une charnie`re et attache´es ensemble par un ligament e´lastique. Ces deux valves
sont qualifie´es de droite et de gauche (Fig. 2.2).
Lorsque l’animal est vivant, le ligament e´lastique de la charnie`re fait en sorte que les valves
s’ouvrent lorsque les muscles adducteurs sont relache´s. La contraction de ces muscles fait refer-
mer la coquille [139]. En cas de danger ou pour re´sister a` un desse`chement pe´riodique, les valves
se referment graˆce aux muscles adducteurs reliant les demi-coquilles. Les dents de la charnie`re
(Fig. 2.3) servent de guide pour assurer la fermeture correcte de la coquille ; les dents sur la
valve gauche s’imbriquent avec celles de la droite comme une cle´ dans une serrure.
Fig. 2.2 – Mollusque bivalve Unio tumidus.
La coquille est se´cre´te´e par la bordure du manteau (Fig. 2.3) situe´ en-dessous. Elle s’accroˆıt
syme´triquement de chaque cote´ d’un plan de syme´trie passant entre les deux valves, chez
les lamellibranches e´quivalves (les deux valves seront ine´gales dans le cas des lamellibranches
ine´quivalves). La partie gonfle´e de la coquille situe´e pre´s de la charnie`re est appele´e ”umbo”,
crochet, ou sommet. C’est la partie la plus ancienne de la coquille [143]. Le sommet se trouve
normalement dans la partie ante´rieure de l’animal (Fig. 2.2).
Fig. 2.3 – Unio tumidus : dents de la charnie`re et Unio tumidus ouvert avec vue sur le manteau
[140].
En examinant la surface de la coquille, une se´rie d’anneaux concentriques est visible. Les an-
neaux s’e´tendent vers l’exte´rieur a` partir du sommet (Fig. 2.4). Ce sont des anneaux de crois-
sance, appele´s aussi lignes de croissance, et sont forme´s ge´ne´ralement suivant des rythmes a`
pe´riode variable ([34], [37], [46], [55], [77], [84], [94], [112]). La partie reliant deux lignes de
22 CHAPITRE 2. LES MOLLUSQUES
croissance est appele´e incre´ment de croissance. Chaque incre´ment repre´sente la croissance de la
moule pendant une pe´riode donne´e (en ge´ne´ral un an). A` mesure que l’animal croˆıt, le pe´rime`tre
externe du manteau augmente ainsi que le bord externe de la coquille.
La couche externe de la coquille (le pe´riostracum), pellicule corne´e, est se´cre´te´e par le bord
libre du manteau et contient, contrairement aux autres couches, des prote´ines de protection.
Entre la couche externe et la couche interne se trouve la couche prismatique (forme´e de prismes
de calcite). L’inte´rieur de la coquille est lui recouvert d’une fine couche nacre´e (forme´e de
lamelles paralle`les compose´es alternativement d’aragonite (ou de calcite) et d’une prote´ine, la
conchyoline ; Fig. 2.5). Il y a des aires plus rugeuses, la` ou` les muscles ante´rieurs et poste´rieurs,
adducteurs et re´tracteurs du pied sont attache´s (Fig. 2.5). Pre`s du bord ventral de la coquille
existe inte´rieurement une empreinte line´aire, la ligne palle´ale, le long de laquelle s’attache le
manteau ([132], [134]).
Fig. 2.4 – (A) Vue ge´ne´rale de la surface externe de la coquille d’une moule d’eau douce (Unio
tumidus). (B) Vue au microscope e´lectronique a` balayage (MEB) de la surface. De nombreux
anneaux apparaissent, montrant une accumulation de carbonate de calcium. (C) Vue au MEB
de la surface. En plus des anneaux de croissance, les prismes commencent a` eˆtre visibles. (D)
Vue au MEB montrant la microtopographie de la coquille, les prismes de croissance apparaissent
nettement, avec en surimpression quelques prismes.
2.2.3 Bref aperc¸u de l’anatomie interne des bivalves
Afin d’assurer leur respiration, pre`s du bord poste´rieur de la cavite´ palle´ale, les bivalves
posse`dent une paire de siphons (Fig. 2.6), l’un inhalant, aspirant l’eau, le second exhalant, la
rejetant. En plus de la respiration, cette circulation de l’eau permet aux branchies (appele´es
aussi cte´nidies) de capter les particules alimentaires dont les animeaux se nourrissent (Fig. 2.7).
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Fig. 2.5 – Organisation interne de la coquille et valve gauche d’un mollusque bivalve.
Les bivalves respirent en e´changeant du dioxyde de carbone contre de l’oxyge`ne. Quand l’eau
est peu oxyge´ne´e, ils ouvrent leur coquille afin d’accroˆıtre la quantite´ d’eau qui traverse leurs
branchies, mais par la meˆme occasion, deviennent plus vulne´rables aux attaques des pre´dateurs.
Si la concentration d’oxyge`ne diminue encore davantage, le bivalve se referme, ralentit son
me´tabolisme et survit uniquement graˆce a` l’oxyge`ne qui circule dans la cavite´ de son manteau.
Fig. 2.6 – Unio tumidus et Anodonta anatina avec vue sur les siphons.
Le bivalve se nourrit donc par filtration, en d’autres termes, il dige`re toutes les particules
d’aliments pre´sentes dans l’eau qui traversent ses branchies. Il faut du courant pour que l’eau
circule dans les branchies ; c’est pour cela que la plupart des bivalves pre´fe`rent vivre dans
les rivie`res a` fort courant. Les parties molles ne sont que tre`s exceptionnellement fossilise´es,
elles laissent cependant sur la face interne de la coquille des empreintes varie´es. C’est le cas
des muscles adducteurs des valves, qui assurent la fermeture de la coquille, et des muscles
re´tracteurs du bord du manteau ou du pied. Le ligament assurant l’ouverture des valves laisse
e´galement sur chaque valve une empreinte dont la forme et la position sont caracte´ristiques
(Fig. 2.5 ; [134], [136], [163]).
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Fig. 2.7 – Anatomie interne d’un mollusque bivalve [132].
2.2.4 Reproduction des bivalves
Le cycle de la vie comporte quatre stades de de´veloppement : glochidie, parasitaire, juve´nile
et adulte (Fig. 2.8). Les lamellibranches ont en ge´ne´ral des sexes se´pare´s (les organes maˆles et
les organes femelles ne se trouvent pas sur un meˆme individu). Les produits ge´nitaux parvenus
a` maturite´ envahissent plus ou moins le manteau et la base des branchies ; la fe´condation a lieu
dans l’eau. Les oeufs des bivalves sont fe´conde´s quand le bivalve maˆle libe`re ses spermatozo¨ıdes
dans l’eau et que la femelle les aspire dans sa coquille. Les oeufs fe´conde´s, aux mois de juillet-
aouˆt, sont incube´s dans le marsupium (poche spe´ciale des branchies) de la femelle avant de
devenir des glochidies (larves ayant la particularite´ de porter de´ja` une coquille bivalve) au de´but
de l’automne quand la tempe´rature commence a` chuter [98]. Elles restent dans le marsupium
pendant la pe´riode hivernale, pe´riode durant laquelle elles restent vulne´rables aux attaques des
bacte´ries et des protozoaires et sont relache´es au printemps suivant [136].
Fig. 2.8 – Cycle de vie des bivalves [151]
A l’approche d’un poisson, la femelle est soumise a` un stimulus qui expulse les glochidiums
dans l’eau par les siphons [78]. Les glochidies, pourvus de filaments et de dents sur le bord des
valves, se fixent a` un poisson (souvent sur les branchies) et s’enkystent. Celles qui re´ussiront
a` s’attacher aux branchies ou aux nageaoires du poisson hoˆte survivront, a` condition bien
2.2. LES BIVALVES OU LAMELLIBRANCHES 25
entendu que l’espe`ce de poisson soit compatible. En effet chaque espe`ce de bivalve ne´cessite
une ou quelques espe`ces hoˆtes particulie`res. A l’issue de ce stade parasite obligatoire, qui dure
d’un mois a` plus de six mois, des juve´niles autonomes quittent l’hoˆte et tombent au fond
de l’eau. Bien que les femelles rejettent des millions de glochidies, moins de 0,007% d’entre
eux parasiteront avec succe`s un poisson hoˆte et, de ce nombre, il est estime´ que 9 a` 18%
parviendront a` maturite´. Compte tenu de la se´dentarite´ des moules d’eau douce, l’utilisation
de poissons hoˆtes joue un roˆle de premier plan dans leur dispersion et favorise ainsi un meilleur
e´change ge´ne´tique entre les populations. Plusieurs espe`ces de poissons peuvent servir d’hoˆte,
cependant il est possible que l’e´pinoche (Gasterosteus aculeatus Linnaeus 1758) et le chevaine
(Leuciscus cephalus Linnaeus 1758) soient des hoˆtes dans le lac de Neuchaˆtel pour les individus
e´tudie´s ici ([145], [146], [164]).
2.2.5 Classification des bivalves
Il existe plusieurs classifications chez les mollusques. L’une d’elles utilise surtout les ca-
racte`res des branchies, alors que d’autres utilisent la charnie`re et les muscles. Quatre grands







– Schizodontes (il existe deux varie´te´s : Unio posse`de une coquille e´paisse et dente´e ;
Anodonte posse`de une coquille mince sans dents),
– He´te´rodontes,
– les Septibranches.
D’autres classifications plus complexes existent, re´parties en classe, sous-classe, super-ordre,
ordre, superfamille, famille, genre, espe`ce et parfois meˆme sous-espe`ce ([45], [142]). Les bivalves
e´tudie´s par la suite font partie de la classe des bivalves, sous-classe lamellibranches, super-
ordre eulamellibranches, ordre paleohe´te´rodontes, superfamille Unionacea, famille Unionidae
(ou Naiades), genre Unio et Anodonta.
2.2.6 Les moules d’eau douce
La plupart des gens associent les moules au milieu marin ; ils ont bien raison car la grande
majorite´ des moules sont des organismes marins. En revanche, peu connaissent l’existence des
moules d’eau douce. Les moules d’eau douce appartiennent a` l’embranchement des mollusques
et a` la classe des bivalves. Il existe trois grands groupes morphologiques facilement recon-
naissables : les Sphae´riide´s, les Dreissenide´s et les Unionide´s. Le dernier groupe comprend les
Margaritifera et les Unionide´s. Elles sont appelle´es commune´ment ’mulettes’, les genres les plus
courants e´tant Unio (charnie`re pourvue de dents) et Anodonta (charnie`re sans dents). Les mu-
lettes se diffe`rencient des autres groupes par leur grande taille (plus de 20 cm), leur longe´vite´
e´leve´e et leur cycle de vie complexe [78].
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2.2.6.1 La croissance des moules d’eau douce
Durant les six premie`res anne´es de vie des moules d’eau douce, la croissance est relativement
rapide. Il est tre´s avantageux pour les mulettes que leur coquille grandisse rapidement, car c’est
la seule barrie`re les prote´geant de leur environnement. Apre´s cette pe´riode, la croissance de
la coquille ralentit et les tissus internes, dont les organes reproducteurs, se de´veloppent. Elles
atteignent la maturite´ sexuelle a` un aˆge tre´s variable selon les espe`ces, ge´ne´ralement apre´s l’aˆge
de six ans. L’espe´rance de vie est aussi variable et elle se situe de 6 ans a` plus de 100 ans (pour
Margaritifera margaritifera). Des e´tudes re´centes ([2], [34], [51], [55], [85]) de´montrent toutefois
que les estimations traditionnelles de l’aˆge des moules d’eau douce, a` l’aide des anneaux de
croissance, sont peu fiables et que leur aˆge a e´te´ sous-estime´ [78].
Pour de petits organismes, les unionide´s vivent longtemps, en moyenne autour de 10 ans.
Quelques genres vivent seulement 8 a` 9 ans, alors que d’autres peuvent vivre de 10 a` 15 ans.
Sous de bonnes conditions, de nombreuses espe`ces peuvent vivre plus de 20 ou 30 ans. Bauer
(2001 [6]) sugge`re que la dure´e de vie de´pend seulement du taux me´tabolique. Les moules avec
un taux me´tabolique e´leve´ tendent a` avoir une faible dure´e de vie. Les unionide´s vivant dans
les grandes rivie`res auront un taux me´tabolique e´leve´ a` cause de l’abondance de nourriture, et
auront une vie courte. Les unionide´s vivant plus en amont (dans de moins bonnes conditions)
auront une longue espe´rance de vie car ils auront duˆ s’adapter a` une nourriture limite´e et
auront donc un taux me´tabolique faible. Ainsi le taux me´tabolique est le facteur cle´ affectant
la longe´tivite´ des espe`ces. Ne´anmoins, certaines espe`ces avec des taux me´taboliques similaires
pourront avoir des dure´es de vie diffe´rentes ([6], [144]).
2.2.6.2 L’habitat des moules d’eau douce
La vie en environnement lacustre impose des contraintes physiologiques auxquelles seuls un
petit nombre de bivalves et quelques gaste´ropodes ont e´te´ capables de s’adapter [41]. Le milieu
dulc¸aquicole est tre´s diversifie´ : aux lacs et aux e´tangs, milieux ferme´s a` faible renouvellement,
s’opposent les cours d’eau ou` l’e´coulement est plus ou moins rapide mais continu. Les lacs eux-
meˆmes ne sont pas tous semblables. Les oligotrophes sont ceux qui sont pauvres en ve´ge´tation
et en e´le´ments nutritifs mais riches en oxyge`ne. Les eutrophes sont ceux qui, au contraire, sont
pauvres en oxyge`ne mais riches en ve´ge´tation et en e´le´ments nutritifs. Ce sont ces derniers que
la plupart des mollusques pre´fe`rent [73].
Les mollusques d’eau douce ont une vaste re´partition. A une exception pre`s, ces bivalves sont
fouisseurs (Fig. 2.9). Les genres Anodonta et Unio sont tre´s largement re´pandus, les Unios
pre´fe´rent les fonds sableux et les eaux limpides des ruisseaux et des lacs, alors que les Anodontes
vivent plus souvent dans les fonds vaseux et les eaux calmes. La moule d’eau douce est un
animal extreˆmement lent et la plupart des espe`ces vivent presque comple`tement enterre´es.
Comme pour tous les bivalves, l’alimentation se fait en filtrant dans l’eau de fines particules
de matie`re organique et d’organismes microscopiques (plantes et animaux). La majorite´ des
espe`ces s’adaptent a` une large gamme de substrats, mais elles n’affectionnent gue`re un lit trop
mou ou mouvant a` cause de son instabilite´. Un lit de sable ou de gravier accueille souvent
une population florissante de moules d’eau douce. Elles sont capables d’une forme re´duite de
locomotion ; il est possible de remarquer parfois des traces de leurs passage par les sillons laisse´s
sur fonds sablonneux. Les individus de la famille des unionide´s s’enfouissent partiellement dans
le lit des rivie`res, la` ou` l’eau a une profondeur de 33 a` 200 cm. Les cours d’eau moins profonds
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pre´sentent des risques pour la moule d’eau douce, qui pourrait devenir la proie des pre´dateurs
([73], [136]).
Fig. 2.9 – Unio tumidus enfoui dans le sable du Lac de Neuchaˆtel
2.2.6.3 L’importance pour les e´cosyste`mes et pour les humains
Pre´sentes dans une multitude d’habitats aquatiques en nombre relativement e´leve´, les moules
d’eau douce jouent un roˆle important. Elles filtrent un tre´s grand volume d’eau (plus d’1
litre/heure pour un adulte). En filtrant, elles retirent les particules en suspension telles les
matie`res organiques et inorganiques ainsi que le plancton dont elles se nourrissent, ce qui a
pour effet d’ame´liorer la qualite´ de l’eau. Elles influencent aussi la dynamique des nutriments
des e´cosyste`mes dulc¸aquicoles, en filtrant les nutriments inorganiques qui ensuite, par biode´poˆt,
deviennent assimilables pour les autres animaux et les plantes. Par leur alimentation se´lective,
les moules d’eau douce permettent de controˆler la densite´ du phytoplancton. Dans certains cas,
il semble que les mulettes jouent un roˆle dans le ralentissement de l’eutrophisation des lacs.
Ces effets sont toutefois de´pendants de la densite´ de moules d’eau douce pre´sentes dans le plan
d’eau.
La question se pose souvent si les moules d’eau douce sont comestibles ; la re´ponse est a` la
fois positive et ne´gative. Elles n’ont pas un gouˆt particulie`rement bon, leur chair est coriace et
elles ont tendance a` prendre le gouˆt de leur habitat . . . la vase assez souvent. En fitrant l’eau,
les mulettes accumulent dans leur chair le mercure, le plomb, et autres polluants. Il est donc
fortement de´conseille´ de les consommer a` moins de les trouver dans un milieu sans pollution.
Les moules d’eau douce sont aussi utilise´es comme bio-indicateurs ([13], [57], [71], [75], [118]).
Elles posse`dent plusieurs qualite´s qui en font des organismes de choix pour connaˆıtre la sante´
des e´cosyste`mes aquatiques. Elles ont une grande sensibilite´ a` diffe´rents types de pollution et
aux changements d’habitat. Elles sont faciles a` re´colter et elles sont se´dentaires (ne peuvent
fuir la pollution donc y seront d’autant plus sensibles). De plus, leur grande longe´vite´ permet
d’e´tudier les effets a` long terme de la pollution sur les e´cosyste`mes aquatiques [78].
2.2.6.4 Des espe`ces en voie d’extinction
Plusieurs causes ont e´te´ identifie´es pour expliquer le de´clin fulgurant des moules d’eau douce.
La de´gradation des habitats et la de´te´rioration de la qualite´ des eaux seraient les causes majeures
de leur de´clin. La pollution organique semble particulie`rement ne´faste. L’agriculture intensive,
la de´forestation, l’activite´ industrielle, et la pollution organique modifient en effet grandement
les proprie´te´s chimiques des eaux. Il est connu que les moules d’eau douce accumulent de grandes
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quantite´s de polluants dans leurs tissus a` cause de leur grande longe´vite´ et leur filtration sur de
tre`s grandes quantite´s d’eau. Les polluants et les pesticides ne sont en ge´ne´ral mortels qu’a` fortes
doses. Toutefois, des doses plus faibles, combine´es a` l’effet cumule´ des substances, perturbent la
croissance, l’efficacite´ de la filtration, les activite´s enzymatiques, et le comportement des moules
d’eau douce.
Une autre cause majeure de l’extinction des mulettes serait l’introduction d’espe`ces concur-
rentes ou parasitaires. L’invasion de la moule ze´bre´e (Dreissena polymorpha Pallas 1771) a
provoque´ un rapide de´clin des populations de moules d’eau douce. Les mulettes offrent une
surface d’attachement ide´ale pour les moules ze´bre´es puisqu’elles vivent enfouies partiellement
dans le substrat. La partie poste´rieure de la coquille (endroit ou` se situent les siphons) reste ex-
pose´e a` la colonne d’eau. Les moules ze´bre´es s’y fixent parfois en tre´s grand nombre et agissent
comme compe´titeurs directs des mulettes en re´duisant la quantite´ de nourriture disponible ou
en obstruant leurs valves. De plus, une mulette infeste´e, supportant une quantite´ de moules
ze´bre´es e´quivalent au double de son poids, devra de´penser plus d’e´nergie pour ses activite´s [78].
Les paragraphes suivants de´crivent plus pre´cisement les moules d’eau douce e´tudie´es. Elles
sont pre´sentes dans un grand nombre de lacs d’Europe et tout particulie`rement dans le Lac de
Neuchaˆtel (Suisse).
2.2.7 Unio tumidus
Appele´ aussi lamulette enfle´e (Fig. 2.10), l’Unio tumidus (Philipsson 1788) a une longueur
a` la taille adulte qui varie entre 65 et 80 mm (rarement plus de 120 mm), une largeur entre 30
et 45 mm, et un renflement entre 24 et 30 mm. Sa largueur est approximativement la moitie´ de
sa longueur totale. C’est une moule d’eau douce assez allonge´e, de couleur allant du jaune-vert
au brun-olive. Cependant les individus aˆge´s sont souvent brun fonce´. Le bord de la charnie`re
n’est pas droit mais bombe´ sur toute la longueur. Le ratio de la longueur poste´rieure sur la
longueur ante´rieure varie entre 2.5 et 2.75.
Fig. 2.10 – Unio tumidus (Philipsson 1788) et sa re´partition en Suisse [152].
L’Unio tumidus n’aime pas les eaux a` fort courant. Il pre´fe´re les eaux calmes des lacs et des
fleuves. Il est plus souvent dans des eaux peu profondes pouvant atteindre jusqu’a` 9-10 me`tres.
Sa dure´e de vie maximale est d’environ 15 ans ([113], [133], [137], [159]).
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Dans le lac de Neuchaˆtel, l’espe`ce Unio tumidus (Philipsson 1788), est bien pre´sente ([113], Fig.
2.10).
2.2.8 Anodonta anatina
Appele´e aussi anodonte des canards (Fig. 2.11), l’Anodonta anatina (Linnaeus 1758) a
une longueur a` la taille adulte qui varie entre 80 et 100 mm, plus rarement jusqu’a` 140 mm, une
largeur entre 45 et 65 mm, et un renflement entre 20 et 30 mm. Elle a une forme ovale et enfle´e
ressemblant a` un oeuf, de couleur jaune-olive avec quelques taches vertes. La courbe dorsale
de la coquille est ascendante derrie`re le crochet, de telle manie`re que les marges supe´rieures et
infe´rieures sont divergentes et non paralle`les. La marge supe´rieure passe brutalement jusqu’au
bord dorsal, ce qui lui donne une forme trappue. La coquille est de plus en plus e´paisse en allant
vers la partie infe´rieure, ceci se voyant le mieux pre`s du bord ante´rieur. Le crochet comporte
une partie rugueuse de 8 a` 10 areˆtes qui croisent les lignes de croissances. Elle ne posse`de
pas de dent charnie`re. L’Anodonta anatina pre´fe`re les eaux courantes calmes des lacs avec
des fonds sablonneux et vaseux, moins fre´quemment des eaux stagnantes, mais elle supportera
l’eutrophisation. Elle est trouve´e plutoˆt a` une profondeur de 2-3 m et jusqu’a` une profondeur
maximale de 20 m, partout en Europe. En fonction des conditions environnementales, elle aura
une dure´e de vie entre 5 et 15 ans, au maximum 20 ans ([113], [133]).
Fig. 2.11 – Anodonta anatina (Linnaeus, 1758) et sa re´partition en Suisse [152].
Dans le lac de Neuchaˆtel, l’espe`ce Anodonta anatina Linnaeus 1758, est bien pre´sente ([113],
Fig. 2.11).
2.2.9 Anodonta cygnea
Appele´e aussi anodonte des cygnes (Fig. 2.12), l’Anodonta cygnea (Linnaeus, 1758) a
une longueur a` la taille adulte qui varie entre 95 et 200 mm, une largeur entre 60 et 120 mm
et un renflement entre 30 et 60 mm. Elle a une forme en ovale allonge´e de couleur brunaˆtre et
d’inte´rieur nacre´. C’est le plus grand coquillage d’eau douce. La coquille est mince et de meˆme
finesse sur toute la longueur, le bord de la charnie`re est droit. La coquille posse`de un cote´ assez
pointu et les bords infe´rieurs et supe´rieurs sont presque paralle`les.
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L’Anodonta cygnea pre´fe´re les eaux stagnantes des e´tangs et des lacs riches en nutriments,
plus rarement dans les sections calmes d’eau courante (ex : berge de fleuve). Elle est trouve´
principalement sur des fonds mous (vase, sable fin, limon), jusqu’a` une profondeur de 20 me`tres ;
elle est pre´sente partout en Europe. Elle supporte l’eutrophisation sauf dans sa phase finale
(constitution de vase de pourriture). Espe`ce fragile, ses effectifs seront re´duits si l’eau est remue´e,
drague´e ou pollue´e. Avec A. anatina elle est aussi massivement victime des attaques de rats
musque´s dans les lacs du nord de la Suisse. Sa dure´e de vie maximale est de 11 ans ([113], [133],
[137], [159]).
Fig. 2.12 – Anodonta cygnea Linnaeus, 1758, et sa re´partition en Suisse [152].
Dans le lac de Neuchaˆtel, l’espe`ce Anodonta cygnea Linnaeus 1758, est bien pre´sente ([113],
Fig. 2.12).
Fig. 2.13 – Anodonta anatina et Unio tumidus.
Chapitre 3
La coquille, capteur des variations
environnementales
3.1 Construction de la coquille
Il a de´ja e´te´ vu pre´ce´demment que l’organe qui construit la coquille est le manteau. La
grande originalite´ de l’e´dification de la coquille re´side dans le fait qu’elle se de´roule dans un
compartiment exte´rieur aux tissus vivants, le manteau.
Du point de vue chimique, la coquille est faite de deux types de constituants, ou phases :
l’une mine´rale, qui est le carbonate de calcium cristallise´, et l’autre organique, souvent appele´
conchyoline. Cette dernie`re, qui repre´sente moins de 10 % du poids de la coquille, contient
surtout des prote´ines, mais aussi un me´lange de glucides et de lipides. Une coquille de bivalve
est compose´e de trois couches superpose´es (voir Fig. 2.5, section 2.2.2) qui sont, de l’exte´rieur
vers l’inte´rieur :
– une couche purement organique ou pe´riostracum ;
– une premie`re couche calcifie´e d’aspect mat qui est la couche des prismes ou ostracum ;
– une seconde couche e´galement calcifie´e mais d’aspect brillant, qui est la couche des lamelles
ou hypostracum.
Cette couche interne est se´pare´e du manteau par un espace contenant le liquide extra-palle´al.
Le pe´riostracum est fait de prote´ines fibreuses. Il re´siste a` diverses substances chimiques, et
en particulier aux acides faibles. Il prote`ge ainsi les couches mine´ralise´es sous-jacentes. Selon
l’espe`ce et selon la couche de la coquille, le carbonate de calcium, CaCO3, cristallise sous forme
de calcite ou d’aragonite. Inde´pendamment de leur forme mine´ralogique, c’est l’agencement des
cristaux qui de´termine l’aspect mat ou brillant des couches de la coquille.
Les spe´cialistes distinguent six grands types de structures : prismatique, nacre´e, foliace´e, croise´e,
sphe´rulitique, et homoge`ne. Il sera retenu que, dans la structure prismatique, les cristaux sont
empile´s en colonnes perpendiculaires a` la surface de la coquille, et que, dans les autres structures,
ils sont dispose´s en minces feuillets plus ou moins paralle`les a` cette surface. La matie`re organique
se´pare les cristaux et contribue a` cimenter l’e´difice. Il s’y ajoute parfois des pigments qui sont a`
l’origine des ornements colore´s. La construction de la coquille est une fonction qui se prolonge
pendant toute la vie des mollusques puisque leur croissance ne s’arreˆte que temporairement.
Pe´riodiquement, et d’ordinaire une fois par an, ils forment un anneau de croissance dont les
limites restent visibles sur le pourtour de la coquille.
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Du point de vue de la physiologie, les e´changes aboutissant a` cette construction se de´roulent
entre quatre ”compartiments” :
– le milieu exte´rieur ;
– l’ensemble des tissus vivants ;
– le liquide extra-palle´al ;
– la coquille.
Deux parois interviennent dans ces e´changes. La premie`re isole les tissus vivants du milieu
exte´rieur. Elle est repre´sente´e par la surface entre ces meˆmes tissus vivants et le liquide extra-
palle´al : c’est la surface du manteau. Elle laisse pe´ne´trer dans le sang des ions provenant du
milieu exte´rieur (Ca2+ et HCO−3 ). La surface du manteau (ou e´pithe´lium palle´al externe) puise
ces ions dans le sang et les transfe`re dans le liquide extra-palle´al. Les tissus vivants participent
aussi a` l’e´laboration du liquide extra-palle´al. Le CO2 (de´chet ordinaire du me´tabolisme) va eˆtre
re´utilise´ par le mollusque pour la construction de la coquille.
Le liquide extra-palle´al construit la coquille a` partir de la matie`re organique, d’une part,
et des ions Ca2+ et HCO−3 qui se combinent en CaCO3, d’autre part. Pour que les cris-
taux s’organisent, le liquide doit d’abord eˆtre sursature´ (le produit de solubilite´ [CO2−3 ][Ca
2+]
doit eˆtre de´passe´). La phase organique pre´alablement se´cre´te´e joue le roˆle d’initiateur de la
mine´ralisation, graˆce a` des sites de nucle´ation sur lesquels les mole´cules de CaCO3 forment des
agre´gats constituant des ”noyaux critiques”. En augmentant de volume, par addition continue
d’e´le´ments mine´raux, les noyaux critiques deviennent de petits cristaux. Ces petits cristaux
continuent a` s’accroˆıtre par autoassemblage dans la mesure ou` le manteau leur fournit les ions
Ca2+ et HCO−3 (ou CO
2−
3 ) ne´cessaires (Ca
2+ + CO−3 → CaCO3) .
Ce sont les substances organiques qui jouent un roˆle de´terminant dans le controˆle du type
de cristallisation, calcite ou aragonite, dans l’orientation des cristaux et dans la limitation de
leur taille [60]. La vitesse de croissance est lie´e a` l’environnement et son roˆle est prouve´ par
l’observation ([13], [23], [49], [57], [71], [75], [118]). En effet, selon les saisons et la tempe´rature,
la croissance de la coquille est plus ou moins rapide et paralle`lement, la taille et la forme des
cristaux de nacre ne sont pas les meˆmes [73].
3.2 Comment l’environnement influence-t-il la croissance
d’un bivalve ?
Sous le microscope, les coquilles de bivalves ont de fines striations, ou lignes de crois-
sance (Fig. 2.4 section 2.2.2), re´sultant de la mine´ralisation. Rosenberg (1975 [95]) a de´fini
un incre´ment de croissance comme une pe´riode de temps entre le de´but d’une unite´ de struc-
ture et le de´but de l’unite´ adjacente suivante. Une ligne de croissance est caracte´rise´e par une
accumulation de CaCO3, qui peut eˆtre de´crite par sa longueur et son e´paisseur relative. Les
incre´ments sont utilise´s en pale´ontologie pour reconstuire le taux de croissance annuel d’orga-
nismes, actuels ou fossiles. Les incre´ments de la coquille contiennent les informations relatives
a` l’e´volution de l’environnement dans lequel l’organisme grandit durant sa biomine´ralisation.
L’information incluse dans la microtopographie d’une coquille peut eˆtre diffe´rente suivant les
compositions chimiques. La quantite´ de CaCO3 dans chaque couche est fre´quemment relie´e
au taux de se´cre´tion et a` l’horloge biologique de l’organisme. Un second type de controˆle peut
influencer le taux de pre´cipitation : l’effet des facteurs environnementaux (tempe´rature, mare´es,
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composition chimique des fluides environnementaux).
En conclusion, deux types d’information sont fournis par la structure de la coquille :
– informations lie´es aux facteurs internes (comme le taux de croissance et la pe´riodicite´ lie´s
aux variations environnementales) ;
– informations lie´es aux facteurs externes (comme la variation des conditions bioge´ochimiques
environnementales).
La recherche pour ces deux types d’informations a` l’inte´rieur des accre´tions des coquilles ([24],
[46], [75], [101], [125], [130]) d’organismes vivants ou fossiles est critique pour les ge´ologues qui
essayent de caracte´riser les changements survenus a` la surface de la terre et l’e´volution des
organismes a` travers le temps.
3.3 Comment la coquille enregistre-t-elle les conditions
environnementales ?
3.3.1 La coquille
La coquille des unionide´s est compose´e de diffe´rents anneaux colore´s qui semblent eˆtre dus
aux variations environnementales, telles que le contenu de calcium et/ou de matie`res organiques.
Ces facteurs sont relie´s principalement aux variations climatiques et saisonnie`res (tempe´rature,
quantite´ de pluie, ruissellement dans le bassin versant, de´veloppement de la ve´ge´tation, etc.).
Par exemple, les anneaux annuels d’hiver peuvent eˆtre re´unis en un anneau, e´pais et noir, duˆ
a` une activite´ ralentie (tempe´ratures froides) et a` une dilution importante du calcium pendant
les mois pluvieux. Certaines espe`ces montrent meˆme un arreˆt complet de la croissance durant
l’hiver. Il reste difficile de relier les anneaux de croissance a` une ligne de temps particulie`re a`
cause du manque de pre´cision de l’enregistrement des variations saisonnie`res.
Comme de´montre´ dans de nombreuses e´tudes ([36], [46], [57], [75], [71], [95], [96], [118]), la
chimie de la coquille refle`te en ge´ne´ral la chimie de l’eau environnante. Ces e´tudes rele`vent
l’e´puisement de l’oxyge`ne et l’acidification de l’eau, et leurs effets sur le taux de croissance
de la coquille. Le taux de croissance refle`te aussi les changements d’approvisionnement en
nourriture et, indirectement, la tempe´rature de l’eau ([14], [65], [76]).
Les incre´ments de croissance annuels ressemblent fortement aux anneaux permettant de compter
l’aˆge des arbres. Ces incre´ments sont plus facilement observables en coupe verticale, partant du
sommet de la coquille jusqu’au bord ventral. L’arreˆt hivernal de la croissance est marque´ par
des lignes d’hiver opaques, se´parant les incre´ments annuels conse´cutifs. Quand un animal est
jeune, le taux de croissance annuel est grand et de larges incre´ments sont forme´s. Quand un
animal atteint sa maturite´ sexuelle, la croissance des bords de la coquille de´croit plus ou moins
abruptement ([18]).
3.3.2 La composition et la tempe´rature de l’eau
Les hautes tempe´ratures n’affectent pas seulement l’activite´ me´tabolique de l’animal mais
elles rendent e´galement possible une saison nourrissante plus longue. Quand la nourriture est en
abondance, les coquilles montrent une augmentation conside´rable du taux de croissance, meˆme
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chez les individus aˆge´s ([75]). De nombreux facteurs environnementaux covarient, et il est alors
difficile de corre´ler le taux de croissance a` un seul facteur.
Le nombre de lamelles de micro-croissance au sein des incre´ments annuels correspond approxi-
mativement au nombre de jours durant la saison de croissance. Ceci indique que les microla-
melles sont forme´es de manie`re diurne comme les lamelles sur les otolites des poissons ([4], [15]).
De nombreuses pe´riodes de de´croissance et de croissance de l’e´paisseur de ces lamelles peuvent
eˆtre remarque´es dans la plupart des incre´ments. Les lamelles e´paisses indiquent une croissance
rapide et les lamelles minces, une faible croissance. En effet, les lamelles minces semblent former
des creˆtes re´sistantes qui indiquent une croissance tre´s lente ou son arreˆt.
Dans certains incre´ments de croissance annuels, les lamelles de micro-croissance et les creˆtes
montrent une pe´riodicite´ distincte, c’est-a`-dire que les pe´riodes de croissance rapide sont se´pare´es
par des pe´riodes de croissance lente. La correspondance du nombre et de la dure´e de telles
pe´riodes entre coquilles de meˆme aˆge sugge`re que la croissance de la coquille est gouverne´e par
des facteurs environnementaux et non par des rythmes endoge`nes individuels. En effet d’apre´s
la litte´rature :
– l’accroissement de l’acidification dans les rivie`res est clairement indique´ par des change-
ments dans le taux de croissance de la coquille. L’acidification est inversement propor-
tionnelle au taux de croissance ([75]) ;
– l’e´puisement en oxyge`ne cause une chute conside´rable du taux de croissance. Les isotopes
de l’oxyge`ne et du carbone a` l’inte´rieur d’une coquille peuvent eˆtre mesure´s avec un
spectrome`tre de masse. Les profils des isotopes stables de l’oxyge`ne des coquilles peuvent
alors eˆtre utilise´s pour distinguer deux types de populations, pour de´terminer l’aˆge et le
taux de croissance ([56], [115]) ;
– les unionide´s sont tre´s sensibles a` la pollution et aux fluctuations de la chimie de l’eau ;
ils ne tole`rent qu’une faible salinite´ ;
– la variation saisonnie`re de l’isotope 18O a` travers la coquille est e´vident et fournit des
informations sur l’environnement aussi bien que sur l’animal lui meˆme ([46], [56], [57],
[118], [126]). Graˆce au fait que les saisons peuvent eˆtre localise´es dans le mode`le isoto-
pique, il est possible de comparer le signal de l’isotope 18O de la coquille avec le signal
18O mesure´ dans l’eau de la rivie`re. Le profil de la coquille de l’Unio montre alors des
variations saisonnie`res e´videntes, qui sont principalement influence´es par la composition





Les premiers individus collecte´s ont e´te´ trouve´s de´ja` morts sur les bords du Lac de Neuchaˆtel
(coordonne´es du centre de surface : 46˚ 55’ lat. N, 6˚ 50’ E Greenwich, [5], [62]), au lieu-dit La
Te`ne (Fig. 4.1), durant l’anne´e 2004. Ces individus sont tre´s abˆıme´s, parfois avec une seule
valve, voir sous forme d’un morceau de coquille. Cette premie`re campagne d’e´chantillonnage a
fourni :
– 149 Unio tumidus,
– 9 Anodonta anatina.
Les analyses statistiques effectue´es sur ce premier e´chantillon n’e´taient pas tre´s significatives
du fait du petit nombre d’individus complets et de leur e´tat. De plus, dans l’optique d’une
e´tude fiable, il faudrait pouvoir comparer les individus, chose impossible pour ces individus
dont la date de mort n’est pas connue. En effet, elles ont tre`s bien pu vivre dans des pe´riodes
diffe´rentes. Une autre campagne a donc duˆ eˆtre effectue´e.
Fig. 4.1 – Carte des profondeurs du lac de Neuchaˆtel [149].
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4.2 Deuxie`me campagne
Afin d’avoir une taille d’e´chantillon statistique plus e´leve´e et d’eˆtre capable de connaitre le
temps de vie des individus, une deuxie`me campagne d’e´chantillonnage a e´te´ effectue´e, au lieu-
dit La Te`ne et a` l’ouest du canal de la Thielle (Fig. 4.2 ; lat. 47˚ 0’15”, long. 7˚ 0’55” [166]). Cette
campagne s’est de´roule´e en deux parties, les 3 et 16 juillet 2005. A l’aide de canoe¨s (Fig. 4.3),
les individus ont e´te´ collecte´s a` des profondeurs allant de 50 a` 300 cm. Ce fut une campagne
fructueuse.
– 319 Unio tumidus vivants et 7 morts,
– 23 Anodonta anatina vivantes et 2 mortes,
– 4 Anodonta cygnea vivantes.
Fig. 4.2 – Zone de collecte, la Te`ne et le Canal de la Thielle [168].
Durant cette campagne, un fait a e´te´ remarque´ : les Unio tumidus sont tre`s largement re´pandus
dans toute cette zone de collecte. En revanche, les Anodonta e´taient tre`s peu nombreuses et
peu d’individus de cette espe`ce ont pu eˆtre re´colte´s, contrairement aux Unios.
Afin de pouvoir faire de bonnes analyses statistiques sur les Anodonta, plus d’individus e´taient
ne´cessaires et donc une troisie`me campagne a e´te´ organise´e.
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4.3 Troisie`me campagne
La but de la troisie`me campagne e´tant de comple´ter la collection d’Anodonta, seule cette
espe`ce a e´te´ collecte´e et les autres rejete´es ; c’est pourquoi le 17 septembre 2005 une nouvelle
expe´dition a e´te´ faite dans la meˆme zone que pre´ce´dement : 22 Anodonta anatina et 11 Anodonta
cygnea ont e´te´ re´colte´s. Durant cette campagne, deux Unio tumidus juve´niles ont e´te´ trouve´s
et conserve´s car les individus juve´niles sont les plus difficiles a` trouver car peu visibles.
Fig. 4.3 – Campagne d’e´chantillonage a` l’aide de canoe¨s, Neuchaˆtel.
L’abondance d’individus observe´s dans le lac de Neuchaˆtel est une preuve de la bonne qualite´ de
l’eau du lac, cependant une grande quantite´ de Dreisenia polymorpha a e´te´ observe´e. La quasi-
totalite´ des coquilles peˆche´es avaient leur partie e´mergeante du sable comple`tement recouverte
de Dreisenia.
4.4 Constitution de la base de donne´es e´chantillon
Au cours de la re´colte, les coquilles ont fait l’objet d’une premie`re mesure de parame`tres
euclidiens (longueur, largeur) au pied a` coulisse (Fig. 4.4). Puis les coquilles ont e´te´ de´barrasse´es
de leurs parties molles, lave´es, classe´es, puis range´es dans des tiroirs de compactus. (Fig. 4.5).
En conclusion, une base de donne´es de 548 coquilles a e´te´ constitue´e dont 477 Unio tumidus,
56 Anodonta anatina et 15 Anodonta cygnea. Cette base de donne´es se trouve sur le DVD
en Annexe. La quantite´ d’Unio tumidus permet d’eˆtre certain de la qualite´ des me´thodes
statistiques utilise´es par la suite. Cependant le nombre de 15 Anodonta cygnea est relativement
faible, c’est pour cela que sur certaines analyses les Anodontes sont e´tudie´es ensemble.
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Fig. 4.4 – Campagne d’e´chantillonage, Neuchaˆtel.
Fig. 4.5 – Coquilles du Lac de Neuchaˆtel nettoye´es et classe´es.
Chapitre 5
Collecte des donne´es morphome´triques
5.1 Les mesures morphome´triques
Les premie`res mesures effectue´es concernentla morphome´trie : longueur (mm), largeur (mm),
profondeur (mm), e´paisseur (mm), longueur ante´rieure (soit la distance du crochet par rapport
au bord ante´rieur, cm), poids (g) et volume (cm3).
– Les trois premie`res mesures ont e´te´ effectue´es a` l’aide d’un pied a` coulisse e´lectronique
(Fig. 5.1 ; pre´cision 0.01 mm). Ces mesures sont tre´s pre´cises, les seules erreurs possibles
seraient dues a` l’e´tat de la coquille, dans le cas de la longueur et de la largeur, et au lieu
de cassure de la charnie`re, pour la profondeur. Remarque : ici la profondeur correspond
a` la moitie´ du renflement situe´ en sections 2.2.9, 2.2.10, 2.2.11 et 2.2.12 car la profondeur
des deux valves est mesure´e se´pare´ment.
Fig. 5.1 – Mesure des coquilles (longueur, largeur, profondeur).
– L’e´paisseur a e´te´ mesure´e a` l’aide du pied a` coulisse e´lectronique et sur le cote´ ante´rieur
de la coquille (Fig. 5.2), cependant cette mesure n’est pas pre´cise. A cause des diffe´rences
entre les coquilles, il n’est pas evident de toujours effectuer la mesure au meˆme endroit.
– La mesure de la longueur ante´rieure (Fig. 5.2) est moins pre´cise car effectue´e avec une
re`gle mais semble eˆtre tre´s utile pour diffe´rencier les espe`ces.
– Une autre mesure a aussi e´te´ ajoute´e pour les Anodontes : la largeur entre la fin de la
marge supe´rieure et la marge infe´rieure (Fig. 5.2), effectue´e a` l’aide du pied a` coulisse.
– Le poids a e´te´ mesure´ tre´s pre´cisement a` l’aide d’une balance e´lectronique de type Sarto-
rius Analytic (Fig. 5.3 ; pre´cision 0.0001 g).
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Fig. 5.2 – Mesure de l’e´paisseur de la coquille, de la distance du crochet par rapport au bord
ante´rieur et mesure de la quantite´ appele´e 2ie`me largeur.
Fig. 5.3 – Balance e´lectronique utilise´e pour la mesure du poids.
– Et finalement, le volume a e´te´ la mesure morphome´trique la plus difficile a` effectuer. L’ide´e
e´tait de plonger la coquille dans un re´cipient d’eau (e´prouvette gradue´e) et de mesurer
le mouvement du me´nisque d’eau. Cependant, le proble`me e´tait que les grosses coquilles
ne pouvaient aller que dans des re´cipients avec une large ouverture et donc la graduation
e´tant moins pre´cise et le mouvement du me´nisque imperceptible, il e´tait impossible de
mesurer les volumes pre´cisement de cette manie`re-la`.
Une ide´e alternative e´tait de trouver un re´cipient dans lequel il serait possible d’intro-
duire de gros individus mais qui posse`derait une tre´s petite ouverture afin de mesurer
pre´cisement le volume d’eau de´place´. Un picnome´tre aurait fait l’affaire mais il e´tait im-
possible d’introduire les coquilles a` l’inte´rieur. Construire un re´cipient adapte´ s’est ave´re´
impossible.
Finalement, la solution est venue de la ce´le`bre loi d’Archime`de : ”tout corps plonge´ dans
un fluide subit une pousse´e verticale, dirige´e de bas en haut, e´gale au poids du fluide
de´place´”. Donc en plongeant une coquille dans un re´cipiant d’eau et en ve´rifiant que la
coquille ne touche pas les parois, la force exerce´e dans le liquide sera e´gale au poids de
fluide de´place´e, c’est-a`-dire au volume de l’objet.
Principe [167] : Prendre une balance e´lectronique et poser un re´cipient contenant de
l’eau. Appuyer sur le bouton tare et la balance affichera 0. Attacher l’objet que vous
souhaitez mesurer a` un fil fin et le plonger dans l’eau jusqu’a` ce qu’il soit comple`tement
immerge´, mais qu’il ne touche pas les parois du re´cipient. Sur la figure 5.4, la balance
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Fig. 5.4 – Mesure du volume d’un objet (plomb) a` l’aide de la pousse´e d’Archime`de [167].
Le proble`me dans ce principe est qu’il est difficile d’accrocher les coquilles a` l’aide d’un
fil. Il fallait donc trouver le moyen de plonger la coquille dans le re´cipient, sans qu’elle ne
touche les parois. Grace a` Andre´ Villard, pre´parateur a` l’Institut de Ge´ologie de l’Univer-
site´ de Neuchaˆtel, une potence a e´te´ mise au point (voir Fig. B.2 en Annexe B) a` laquelle
une sorte de cuille`re est accroche´e et sur laquelle il est possible de de´poser les coquilles.
La hauteur de cette cuille`re e´tant re´glable, il e´tait alors possible de plonger la coquille
dans le re´cipient d’eau sans qu’elle ne touche les parois. Le proble`me qui se posait alors
e´tait que la cuille`re faussait le volume. En conse´quence le proce´de´ suivant a e´te´ utilise´
(Fig. 5.5) :
– Mettre le re´cipient sur la balance (balance Sartorius thermocontrol, pre´cision 0.001 g
voir Fig. B.1 en Annexe B), la balance ne pouvant monter que jusqu’a` un poids de 500
g, il a fallu prendre le re´cipient le plus petit possible (voir Fig. B.1 en Annexe B).
– Plonger la cuille`re a` l’inte´rieur de l’eau jusqu’a` la marque (marque positionne´e de telle
sorte que la cuille`re ne touche pas le fond du re´cipient).
– Mettre la tare a` 0.
– Poser la coquille sur la cuille`re. Le niveau de l’eau a remonte´ sur la cuille`re ce qui fausse
le volume.
– Remettre la cuille`re au niveau de la marque pour corriger.
– Attendre que le tout se stabilise et noter le chiffre (en g) affiche´ par la balance, c’est le
volume de la coquille (en cm3).
Un dernier petit proble`me s’est encore pose´, c’est le fait que l’eau de´gaze et que le poids
sur la balance ne pouvait pas se stabiliser. Afin de pallier ce proble`me, de l’e´thyle`ne
glycol a e´te´ utilise´ a` la place de l’eau. L’e´thyle`ne glycol n’a pas la meˆme densite´ que l’eau,
mais les coquilles e´tant toutes mesure´es de la meˆme manie`re, il est inutile de corriger la
diffe´rence.
Afin de mesurer l’erreur de mesure de cet appareillage, la plus petite coquille (donc celle
sur laquelle l’erreur est la plus grande) a e´te´ mesure´e 20 fois. La mesure moyenne de cette
coquille est de 0.325g (cm3), l’e´cart type est 0.0044, et le coefficient de variation 1.3%.
L’e´tendue de la mesure est de 0.017, ce qui donne une erreur relative (e´tendue/moyenne)
de 5.2%, ce qui est acceptable. Cela prouve que cet outil de mesure est suffisament pre´cis
pour que les donne´es soient utilisables.
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Fig. 5.5 – Balance Sartorius avec le re´cipient et la potence, la cuille`re est plonge´e dans le
liquide. Une fois la coquille pose´e sur la cuille`re, le niveau est re´ajuste´.
5.2 L’aˆge
Bien que la me´thode du calcul de l’aˆge a` l’aide des stries de croissance soit controverse´e
([12], [24], [34], [37], [55], [63], [106], [128]), cette me´thode a tout de meˆme e´te´ utilise´e pour
approximer l’aˆge des coquilles.
Tout d’abord, le nombre de stries de croissance visibles sur la coquille a e´te´ compte´. Certaines
coquilles e´tant tre`s sombres, il n’a pas toujours e´te´ facile de les repe´rer. Dans un deuxie`me
temps, quelques coquilles ont e´te´ coupe´es pour eˆtre e´tudie´es au microscope e´lectronique (voir
ci-apre´s). Ces lames ont e´te´ utilise´es pour repe´rer les stries majeures de croissance a` l’aide d’une
binoculaire.
A l’aide de ces stries et de l’estimation de la croissance par l’e´quation de von Bertalanffy, il a
e´te´ possible de de´duire l’aˆge des coquilles a` partir de leur taille (voir Section 9.2.1).
5.3 Le contour des coquilles
5.3.1 L’extraction des contours
Un deuxie`me type de donne´es morphologiques a pu eˆtre obtenu en nume´risant les contours
de chaque valve des coquilles re´colte´es. Les coquilles dont le contour n’e´tait pas trop abˆıme´
ont e´te´ scanne´es vue de l’inte´rieur a` l’aide d’un simple scanner optique HP Pre´cision ScanLTX
(Fig. 5.6).
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Fig. 5.6 – Coquille scanne´e.
Ensuite, a` l’aide du logiciel Photoshopr, les contours ont e´te´ extraits, tout simplement en le
retrac¸ant avec l’outil crayon (Fig. 5.7).
Fig. 5.7 – Extraction des contours a` l’aide de Photoshopr.
5.3.2 Les landmarks ou points homologues
Les landmarks, ou points homologues, sont des points de repe`re sur le spe´cimen a` e´tudier,
utilise´s comme re´fe´rent pour effectuer des mesures et comparer les spe´cimens entre eux [11].
Ils sont souvent utilise´s dans l’e´tude des poissons par exemple (voir section 7.5.3, [10], [17]),
mais aussi pour l’e´tude de la morphologie de Brachiopodes ([107]). Dans le cas des coquilles,
il n’est pas e´vident de trouver des points semblables pour tous les individus, mais a` l’aide du
logiciel TpsDig (te´le´chargeable sur le site SUNY Stony Brook [187]), des landmarks, choisis
avec le plus de pertinence possible, ont e´te´ nume´rise´s pour e´tudier la forme des coquilles. Sur
chaque coquille, le point le plus ante´rieur, le point le plus poste´rieur, le point le plus ventral et
le point le plus haut du crochet, ont e´te´ pris comme premiers repe`res, associe´s aux inflexions
du crochet, a` la partie la plus poste´rieure de la charnie`re et au point le plus ante´rieur du bord
supe´rieur de la coquille (Fig. 5.8). Les points homologues choisis correspondent a` des points de
type 2 et 3 qui selon Bookstein 1991 [11] ne fournissent que peu d’information ge´ne´tique.
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Fig. 5.8 – Logiciel TpsDig, pour digitaliser les landmarks.
5.3.3 Le logiciel CDFT
Etant donne´ que les coquilles n’ont pas de points homologues ge´ne´tiquement programme´s,
il a fallu trouver une autre me´thode pour e´tudier le contour.
Le logiciel CDFT est une application Matlabr mise au point par Cyril Dommergues, qui permet
d’appliquer a` des contours ferme´s ou ouverts une nouvelle me´thode morphome´trique utilisant
la DCT (”discrete cosine transform” ou transforme´e cosinus discre`te). Cette me´thode est tre´s
utile dans le cas ou` il n’y a pas de landmarks utilisables ([32], [33]).
Si un contour ferme´ est conside´re´ comme e´tant un signal S(t) = x(t) + iy(t) ou` t se de´place
sur le contour, c’est-a`-dire 0 ≤ t < T et T est le pe´rime`tre de l’objet, alors ce signal peut eˆtre
e´chantillonne´ (en choisissant N , le nombre d’e´chantillons, suffisament grand pour capturer la
complexite´ de la forme). Ensuite la transforme´e de Fourier discre`te du signal e´chantillonne´ S(n)










L’application Matlabr CDFT extrait les descripteurs de Fourier des contours en donnant les
amplitudes S(k) des harmoniques obtenus par la DCT. Il est possible de choisir le nombre
d’e´chantillons utilise´s (c’est-a`-dire N) et le nombre d’harmoniques h souhaite´ (en effet le logiciel
ne donnera que les h premie`res et dernie`res harmoniques demande´es).
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Etant donne´ que l’application CDFT n’accepte que des images en bitmap, il a fallu convertir
les contours dans le bon format avant d’utiliser l’application avec un nombre d’e´chantillons de





Fig. 5.9 – Logiciel CDFT.
Chapitre 6
Donne´es chimiques et topographiques
sur la coquille
6.1 Informations chimiques
L’e´tude chimique de la coquille semble ne´cessaire. En effet, la coquille ne peut eˆtre vue
comme un capteur des variations environnementales sans ve´rifer qu’elle enregistre les varia-
tions chimiques de la composition de l’eau environnante. Les donne´es chimiques extraites de
la coquille devraient refle´ter la chimie de l’eau ([64]). Pour cela, il faudrait comparer les com-
positions e´le´mentaires ponctuelles tout au long de la croissance avec la chimie effective de
l’eau lors de la biomine´ralisation. Malheureusement, ceci ne sera pas mene´ dans cette e´tude
qui porte essentiellement sur le traitement des parame`tres morphologiques, mais cela constitue
inde´niablement une poursuite possible des travaux.
6.1.1 Composition mine´rale de la coquille
L’analyse par diffraction des rayons X (ou analyse XRD pour ”X-Ray Diffraction analysis”)
est une me´thode permettant de de´crire les phases polycristallines d’un mate´riau solide. Pour
analyser l’e´chantillon, il est ne´cessaire de le re´duire en poudre tre´s fine afin d’avoir un e´chantillon
le plus homoge`ne possible, puis de le presser a` l’inte´rieur d’un porte-e´chantillon pour obtenir
une surface lisse et plane. Un faisceau monochromatique de rayons X est envoye´ sur la matie`re.
En fonction du faisceau re´fracte´ obtenu, des conclusions sur les cristaux qui la forment peuvent
eˆtre tire´es. Un spectre, conside´re´ comme l’empreinte digitale du mate´riau, est obtenue. L’aire
sous chaque pic est relie´ a` la fre´quence de chaque phase dans l’e´chantillon.
Cette me´thode applique´e a` quelques-unes des coquilles, permet d’en de´terminer la composition
cristalline exacte des trois espe`ces.
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6.1.2 Chimie de la coquille, analyse des e´le´ments en trace
Lors de la biomine´ralisation, les e´le´ments chimiques contenus dans l’eau sont incorpore´s
a` la coquille ; une analyse chimique de cette dernie`re devrait donc permettre de connaˆıtre la
chimie de l’eau environnante lors de la mine´ralisation [68]. A l’aide d’un microscope e´lectronique
a` balayage (disponible a` l’Institut de Microtechnologie de l’Universite´ de Neuchaˆtel [177]) il
devrait eˆtre possible d’obtenir une analyse chimique en e´nergie dispersive (EDS) de chaque
incre´ment de croissance et ainsi de reconstruire la variation de la composition de la coquille au
cours de la croissance (Fig. 6.1).
Fig. 6.1 – Spectre ge´ochimique pouvant eˆtre extrait de chaque point d’analyse de la coquille.
Le microscope e´lectronique a` balayage e´tant couple´ a` un de´tecteur de rayons X a` dispersion
d’e´nergie, cela permet de faire des analyses e´le´mentaires. L’impact des e´lectrons ionise les
atomes. Pour se de´sexciter, ils produisent des rayons X. L’analyse de ces rayons permet d’obtenir
des informations sur la nature chimique de l’e´chantillon.
L’e´nergie des rayons X e´mis lors de la de´sexcitation des atomes de´pend de leur nature chimique
(un spectre de rayons X correspond a` un et un seul e´le´ment chimique). En analysant le spectre
de tous les rayons X obtenus, une analyse e´le´mentaire, c’est-a`-dire la de´tection des atomes
pre´sents, est re´alise´e.
Il est possible de faire des analyses e´le´mentaires ponctuelles (EDS, ”Energy Dispersive X-Ray
Spectrometry”) ou bien des cartes e´le´mentaires (”EDX map”).
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6.1.3 Pre´paration des e´chantillons pour analyses e´le´mentaires et ob-
servations en coupe
6.1.3.1 Les coupes
Les coquilles ont e´te´ coupe´es a` l’aide d’une scie circulaire (Fig. 6.2) a` l’endroit de la charnie`re
en tranches d’environ 5 a` 8 mm. Les morceaux ont ensuite e´te´ colle´s sur une feuille de papier
cartonne´e a` l’aide de cyanolite et e´tiquette´s (Fig. 6.3).
Fig. 6.2 – Scie permettant la coupe des coquilles, en pre´vision des lames minces.
Fig. 6.3 – Collage des morceaux de coquilles en vue des lames minces.
Puis a` l’aide de re´sine epoxy Struersr, les assemblages ont e´te´ indure´s dans des moules en
silicone (dure´e de se´chage minimum de 24 heures).
Lorsque la re´sine a pris, le talon a e´te´ retaille´ a` la dimension voulue, ici 40 a` 60 mm, puis rode´
a` l’aide de poudre de carbure de silice, grain 800, jusqu’a` obtention d’une surface parfaitement
plane. Le talon a alors e´te´ colle´ a` froid sur une plaque de verre, a` une tempe´rature maximum
de 50˚ pour e´viter les tensions, a` l’aide de colle epoxy Hillkuistr, et laisse´e a` se´cher pendant 24
heures.
Coupe´es sur une e´paisseur de matie`re d’environ 1 mm, les talons ont ensuite e´te´ rode´s avec la
meˆme me´thode que pre´ce´dement pour obtenir une surface parfaitement plane.
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Pour le polissage, les lames ont e´te´ place´es sur un porte-objet et polies sur un plateau de
polissage MD-PLAN avec du produit DP Lubrifiant rouge ainsi que de la paˆte de diamant de
micron Struersr, avec une vitesse de rotation de 70 tours/minutes et de 35 tours/minutes pour
la teˆte, durant 15 minutes. Apre´s un lavage de la machine et un e´change de tapis de pollisage
par un MD-DAC, le pollissage a encore dure´ 5 minutes avec le meˆme produit mais avec un
grain de diamant de 1 micron. Les lames e´taient ensuite preˆtes a` l’utilisation (Fig. 6.4).
Fig. 6.4 – Lames minces d’Unio tumidus.
6.1.3.2 L’ICP-MS [193]
La me´thode ICP-MS est une me´thode analytique rapide et pre´cise qui fournit des analyses
multi-e´le´ments et isotopiques pour des e´chantillons mis en solution. Cette technique est capable
de de´terminer des concentrations de plus de 70 e´le´ments suite a` une simple ope´ration. La limite
de de´tection de la plupart des e´le´ments en solution est en dessous du ppb.
L’instrument utilise un plasma d’argon comme source d’ionisation et un spectrome`tre de masse
pour de´tecter les ions produits. Durant l’analyse, la solution d’e´chantillon est ne´bulise´e dans un
gaz d’argon et passe´e a`-travers une source plasma a` couplage inductif. Le plasma est une source
d’atomes a` la fois excite´s et ionise´s. Les ions positifs pre´sents dans le plasma sont concentre´s
en bas du spectrome`tre de masse de quadripoˆle ou` ils sont se´pare´s selon la masse, de´tecte´s,
multiplie´s et compte´s.
6.2 Comment obtenir une image et un signal topogra-
phique ?
Une partie de la topographie de la coquille peut eˆtre acquise en utilisant un scanner 3D
[74], [108], [109], [121]. Ce scanner 3D (VI-910 de Konica-Minolta , [104], [189], [190]) est
disponible a` l’Universite´ de Bourgogne (Laboratoire Le2i, Le Creusot [176]). Ce scanner est
capable de donner la ge´ome´trie et la texture d’un objet 3D. A partir d’une se´rie d’images
d’observations de la projection d’un plan laser, la profondeur de chaque point analyse´ est
calcule´e par triangulation. En d’autres termes, une feuille de lumie`re laser est projete´e sur la
surface de la coquille ; la courbe 3D re´sultante est observe´e a` travers une came´ra calibre´e et
la position 3D des points de la courbe est enregistre´e. La texture est e´galement capture´e au
travers de filtres rouge, vert et bleu (Fig. 6.5 ; [104]).
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Fig. 6.5 – Dispositif de nume´risation de la surface d’une coquille pose´e sur un support a` l’aide
du scanner VI-910 de Konica-Minolta. Coquille pose´e sur son support.
Fig. 6.6 – Image obtenue apre´s nume´risation. Transformation en niveaux de gris a` l’aide d’une
application de´veloppe´e par Pierre Jobard, Dynamic3D [191], Le Creusot, France.
Proce´dure : l’objet qui doit eˆtre mesure´ (ici les coquilles) est place´ sur un support (Fig. 6.5)
et scanne´. Le scanner effectue trois passages sur la surface de la coquille et le syste`me enregistre
les informations sur la profondeur re´sultante (Fig. 6.6). Le syste`me a une pre´cision de 100 µm
sur les axes X, Y et Z, ce qui est suffisant pour enregistrer les incre´ments de croissance des
unionide´s (Fig. 6.7 ; [109]). L’image obtenue est ensuite transforme´e en image en niveaux de
gris a` l’aide d’une application mise au point par Pierre Jobard, Dynamic 3D [191], Le Creusot
(Fig. 6.6).
Les informations dans ”l’image niveaux” sont code´es par un niveau de gris et l’image est
interpre´te´e comme une pseudo image 3D, avec des coordonne´es (x, y, z) relatives a` la position
des pixels (x, y) et a` l’altitude z. Une partie de cette ”image niveaux” est ensuite re´cupe´re´e
sous la forme d’une bande de dimensions 128× 256.
Une analyse en ondelettes (voir la partie sur l’analyse en ondelettes section 8.4) peut alors
eˆtre effectue´e sur cette bande a` l’aide du programme Labti mis au point par le laboratoire
Le2i de l’Universite´ de Bourgogne [61] ainsi que de la ”Wavelet Toolbox” de Matlabr. Un
signal est finalement obtenu en faisant une coupe horizontale de l’image re´sultante au niveau
d’approximation souhaite´ (Fig. 6.7).
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Fig. 6.7 – Exemple de re´sultats obtenus par les ondelettes et une analyse mutire´solution sur
une image en niveaux de gris de la surface d’une coquille. A gauche, de haut en bas : image
reconstruite en utilisant les coefficients d’approximation au niveau 7. Pseudo projection 3D
de l’image montrant la courbure ge´ne´rale de la coquille. Coupe horizontale obtenue par les
coefficients d’approximation montrant la courbure ge´ne´rale de la coquille. Les plateaux corres-
pondent aux stades juve´niles, quand la croissance est rapide. A droite, de haut en bas : image
reconstruite en utilisant seulement les coefficients de de´tails au niveau 7. Pseudo projection 3D
d’une image montrant que la courbure ge´ne´rale de la surface n’est plus visible, l’analyse aplanit
la coquille. Coupe horizontale utilisant les coefficients de de´tail montrant, semble-t-il, au moins
trois anneaux de croissances a` ce niveau.
Chapitre 7
Me´thodes statistiques
Ce chapitre donne le contexte me´thodologique des outils statistiques utilise´s tout au long
du me´moire.
7.1 Les variables ale´atoires
7.1.1 De´finitions
Une variable est une caracte´ristique mesurable a` laquelle il est possible d’attribuer plu-
sieurs valeures diffe´rentes. En particulier, une variable dont la valeur est de´termine´e en fonc-
tion du re´sultat d’une expe´rience ale´atoire est appele´e variable ale´atoire. Une expe´rience est une
ope´ration conduite sous des conditions controˆle´es dans le but de de´couvrir un effet ou tester
une loi connue. Si l’expe´rience peut engendrer plusieurs re´sultats possibles (bien qu’elle soit
re´pe´te´e dans des conditions identiques) alors elle est dite ale´atoire. L’analyse est fonde´e sur des
observations qui ne sont pas uniquement affecte´es par les conditions controˆle´es mais aussi par
des conditions incontroˆle´es et des erreurs de mesure. La mode´lisation de l’expe´rience ale´atoire
consiste a` associer a` chaque e´ve´nement un nombre compris entre 0 et 1 appele´ sa probabilite´
[30], [199].
7.1.2 Mesures de tendance centrale et de dispersion
7.1.2.1 L’espe´rance mathe´matique
L’espe´rance mathe´matique d’une variable ale´atoire est la moyenne ponde´re´e des valeurs que
la variable ale´atoire peut prendre, les poids e´tant les probabilite´s avec lesquelles ces valeurs
peuvent eˆtre prises.
Soit X une variable ale´atoire, alors l’espe´rance mathe´matique est donne´e par :




ou` D est l’intervalle dans lequel X prend ses valeurs et f(x) la fonction de densite´ de X.
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ou` les xi sont les valeurs prises par la variable ale´atoire dans l’e´chantillon et n le nombre
d’observations.
La moyenne est une mesure de tendance centrale qui permet de caracte´riser le centre de la
distribution. Il en existe d’autres comme la me´diane ou le mode [30].
7.1.2.2 La variance et l’e´cart type
La variance est une mesure de dispersion de la distribution d’une variable ale´atoire. C’est




La variance d’un ensemble d’observations exprime la distance moyenne des observations par







Il existe d’autres mesures de dispersion comme l’empan, l’e´cart moyen, ou l’intervalle inter-
quartile.
La racine carre´e de la variance est appele´ e´cart-type s =
√
s2. Il exprime la meˆme caracte´ristique
que la variance mais est plus facilement interpre´table car il tient compte de l’unite´ de mesure
[29], [30].
7.1.3 Mesures de forme
7.1.3.1 Mesure d’asyme´trie
La mesure d’asyme´trie, ou ”skewness”, est une fonction permettant de calculer l’asyme´trie
de la distribution d’un ensemble de donne´es. Si sa valeur est ne´gative alors la distribution est
plus e´tale´e a` gauche, et si elle est positive alors la distribution est e´tale´e a` droite. La mesure
d’asyme´trie de la loi normale est de 0, ce qui signifie que cette fonction va permettre de mesurer
l’asyme´trie en comparaison a` la loi normale. Elle est calcule´e comme la moyenne du cube des





Le coefficient de kurtose mesure l’aplatissement d’une distribution. Lorsqu’il est supe´rieur
a` 3 cela signifie que la distribution est pointue ou courbe leptokurtique ; plus il sera faible,
plus cela impliquera une distribution e´crase´e ou en courbe platikurtique. La valeur pour la loi
normale est 3, ce qui rend possible de comparer la distribution d’un ensemble de donne´es avec
la loi normale. Il est calcule´ comme la moyenne des e´carts a` la moyenne a` la puissance 4 divise´e
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7.1.4 Histogramme et densite´ de probabilite´s
L’histogramme est une repre´sentation visuelle de la densite´ des donne´es (Fig. 7.1). Il est
forme´ sur des donne´es groupe´es et montre les effectifs a` l’inte´rieur de chaque groupe. Graˆce a`
celui-ci la loi suivie par un ensemble de donne´es peut eˆtre visualise´e. Cependant il n’est pas
facile de conclure a` l’oeil nu. Il faut alors utiliser un test pour pouvoir tirer des conclusions
(cours de Statistique Applique´e du Professeur Gilles Ducharme, Maitrise de Mathe´matiques,
Montpellier II).
Fig. 7.1 – Histogramme d’une distribution et sa fonction de densite´.
7.1.5 Quelques lois de probabilite´
7.1.5.1 La loi Normale
La loi Laplace-Gauss ou loi Normale est une loi de probabilite´ qui intervient dans l’e´tude de
phe´nome`nes quantitatifs ale´atoires continus soumis a` de multiples causes (aucune d’entre elles
n’e´tant pre´ponde´rante), agissant additivement et inde´pendamment l’une de l’autre, et dont la
re´partition des valeurs s’e´tale autour de leur moyenne [200].
La loi Normale est caracte´ristique des grandeurs qui se re´partissent autour d’une valeur moyenne
avec des probabilite´s qui diminuent de manie`re syme´trique au fur et a` mesure que l’on s’e´loigne
de la moyenne. C’est donc une courbe en forme de cloche (Fig. 7.2). La loi normale se caracte´rise











ou` µ est la moyenne et σ est l’e´cart type [201].
7.1.5.2 La loi Gamma
Une variable ale´atoire qui suit une loi Gamma de parame`tres a et b aura une fonction de





ou` x, a, et b sont strictement positifs, et la fonction Γ, appele´e fonction Gamma, vaut Γ(a) =∫∞
0
ta−1exp(−t)dt = (a− 1)!
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La forme de sa densite´ ressemble beaucoup a` une loi Normale qui serait tronque´e en 0 et
asyme´trique vers la droite. D’ailleurs, lorsque a tend vers l’infini, la loi Gamma tend vers une
loi Normale [202].
7.1.5.3 La loi du χ2
Une variable ale´atoire qui suit une loi du χ2 a` ν degre´s de liberte´ a une fonction de densite´
















ou` x est positif et Γ est la fonction Gamma vue ci-dessus. C’est une particularite´ de la loi
Gamma pour a = n
2
et b = 1
2
.
Cette loi est utilise´e dans de nombreux tests d’hypothe`ses [30].
Fig. 7.2 – Densite´ des lois Normale, Gamma et χ2.
7.1.6 Quelques tests d’hypothe`ses
Un test d’hypothe`se est une proce´dure permettant d’aboutir, en fonction de certaines re`gles
de de´cision, au non-rejet d’une hypothe`se de de´part, appele´e hypothe`se nulle H0 ou au rejet de
l’hypothe`se nulle en faveur de l’hypothe`se alternativeH1. Par exemple, on peut tester l’e´galite´ de
la moyenne de deux e´chantillons, ou bien tester si deux variables ale´atoires sont inde´pendantes,
ou encore si deux populations suivent la meˆme loi de probabilite´ [30]. Afin d’effectuer le test,
une fonction appele´e aussi statistique du test, est calcule´e en tenant compte de l’information que
l’on souhaite mesurer. Si la valeur de la statistique est supe´rieure au quantile de la distribution
the´orique sous H0, alors l’hypothe`se teste´e devra eˆtre rejete´e.
Une autre manie`re de conclure sur un test est de calculer sa ”p-value”. C’est la probabilite´ que
la statistique du test soit plus petite que le quantile de la loi H0. Si la p-value est grande, cela
signifie que la probabilite´ que H0 soit vraie est grande et inversement. Donc si la p-value est
plus grande que le seuil 0.05 alors on accepte H0, si par contre elle est infe´rieure, c’est H1 qui
sera accepte´e.
7.1.6.1 Test du χ2
Le test du χ2 va permettre de comparer un histogramme avec l’histogramme the´orique de la
loi suppose´e. Pour cela il va comparer les effectifs dans chacun des k intervalles de l’histogramme.
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Il va tester l’hypothe`se H0 : F = F0 ou` F0 est la fonction de re´partition de la loi pre´sume´e ;
contre l’hypothe`se H1 : F 6= F0.






ou` ni est le nombre d’observations dans la classe i et ei les fre´quences estime´es pour chaque
classe. SousH0 la statistiqueX
2 suit une loi χ2 a` (k−1−le nombre de parame`tres estime´s de la loi)
degre´ de liberte´s. Donc H0 sera rejete´ lorsque le quantile de la loi χ
2 sera de´passe´.
7.1.6.2 Test de Kolmogorov-Smirnov
Le test de Kolomogorov-Smirnov va tester si la fonction de re´partition de deux e´chantillons
est la meˆme. Cela revient a` de´terminer si les deux e´chantillons proviennent bien de la meˆme
loi inconnue. Il va donc tester H0 : F (x) = G(x) pour tout x, ou` F et G sont les fonctions de
re´partitions the´oriques des deux e´chantillons, contre H1 : F (x) 6= G(x) pour au moins un x.
La statistique du test T est de´finie comme la plus grande distance verticale entre les deux
fonctions de re´partition empiriques F1 et G1 trouve´es a` l’aide des e´chantillons :
T = supx|F1(x)−G1(x)|
H0 est rejete´e lorsque la statistique T a de´passe´ la valeur seuil de la table de Smirnov.
Dans le cas ou` l’on veut tester la fonction de re´partition inconnue d’un e´chantillon contre une
fonction de re´partition connue spe´cifique F0, alors le principe sera le meˆme en remplac¸ant G et
G1 par F0 [30].
7.2 La corre´lation
7.2.1 Le coefficient de corre´lation
La corre´lation de´finit un indice permettant de mesurer le degre´ de liaison ou l’intensite´
de la relation entre deux variables [28]. C’est une fonction de deux variables qui satisfait les
proprie´te´s suivantes :
– la corre´lation est positive lorsque la relation entre les variables est positive, c’est-a`-dire
lorsque les individus ayant des valeurs e´leve´es pour l’une des variables ont e´galement, en
moyenne, des valeurs e´leve´es pour l’autre variable et vice-versa ;
– la corre´lation est ne´gative lorsque la relation entre les variables est ne´gative, c’est-a`-dire
les valeurs positives de l’une des variables correspondent aux valeurs ne´gatives de l’autre.




ou` cov(X, Y ) est la covariance entre X et Y , de´finie comme :
cov(X, Y ) = E[(X − E(X))(Y −E(Y ))]
= E(XY )− E(X)E(Y )
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Si les variables sont inde´pendantes cov(X, Y ) = 0 et donc ρXY = 0.
Le coefficient de corre´lation satisfait :
– si ρXY = 1 alors dans un graphe a` deux dimensions les points (xi, yi) sont parfaitement
aligne´s sur une droite d’e´quation Y = β0 + β1X de pente positive, c’est-a`-dire β1 > 0 ;
– si ρXY = −1 alors dans un graphe a` deux dimensions les points (xi, yi) sont parfaitement
aligne´s sur une droite d’e´quation Y = β0 + β1X de pente ne´gative, c’est-a`-dire β1 < 0 ;
– le coefficient de corre´lation est inde´pendant des unite´s dans lesquelles les variables sont
exprime´es. Si Z = a+ bX avec b > 0 alors ρZY = ρXY ;
– Le coefficient de corre´lation est inde´pendant de l’ordre dans lequel les deux variables sont
exprime´es, c’est-a`-dire ρXY = ρY X ;
– ρXY = 0 ne signifie pas que X et Y sont inde´pendantes, mais que leur relation n’est pas
line´aire d’ou` :
ρXY = 0; X et Y sont inde´pendants;
en revanche
X et Y sont inde´pendants⇒ ρXY = 0;
– si X et Y suivent une loi Normale alors il y a e´quivalence :
X et Y sont inde´pendants⇔ ρXY = 0
7.2.2 Estimation du coefficient de corre´lation
A partir d’un e´chantillon de taille n, (x1, y1), (x2, y2), . . . , (xn, yn) provenant de la distribu-








Il a les meˆmes proprie´te´s que ρXY en particulier :
−1 ≤ rXY ≤ 1
7.3 L’analyse de re´gression
Ce qui suit est une introduction a` la re´gression line´aire et est tire´ du livre Dodge (1999a
[28]) et du cours du Diploˆme Postgrade en Statistique [178] du Professeur Ali Hadi [173].
7.3.1 La re´gression line´aire simple
L’analyse de re´gression peut eˆtre simplement de´finie comme la recherche de la relation entre
deux variables X et Y , elle a un vaste domaine d’application parce que la plupart des sciences
s’en servent et parce que beaucoup de me´thodes statistiques ont un lien avec elle.
Supposons un e´chantillon (x1, y1), (x2, y2), . . . , (xn, yn) de taille n de deux variables X et Y et
que nous cherchions a` e´tudier la relation qui les lie (exemple : la taille et le poids d’un groupe
de n personnes) ; xi et yi sont respectivement les valeurs de la variable X et de la variable Y
pour l’individu i (i = 1, . . . , n). La me´thode la plus simple pour observer la relation entre X et
Y est de repre´senter ces points (xi, yi) dans un graphe a` deux dimensions (X en abscisse et Y
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en ordonne´e). A partir de cela il est possible d’observer quel genre de relation il existe entre X
et Y . La relation :
yi = β0 + β1xi + εi
va donc conside´rer une variable ε qui repre´sente en quelque sorte le comportement individuel
pour chaque individu i = 1, . . . , n ou` les εi ne sont ni observables, ni calculables si l’on ne
connaˆıt pas les parame`tres β0 et β1. Dans ce cas il s’agit de mode`le line´aire stochastique ou de
mode`le de re´gression line´aire.
La droite de´finie par cette e´quation est appele´e la droite de re´gression, elle exprime la valeur
de Y en fonction des diffe´rentes valeurs de X. Ainsi les roˆles de X et de Y sont tre´s diffe´rents,
un mode`le de ce type explique Y en fonction de X, c’est pourquoi on appelle X la variable
inde´pendante ou explicative et Y la variable de´pendante ou explique´e. La re´gression
n’est pas un concept syme´trique entre X et Y , contrairement a` la corre´lation. Dans un mode`le
de re´gression, on conside`re ge´ne´ralement les xi comme des valeurs fixe´es et les yi comme des
valeurs ale´atoires, la composante ale´atoire d’un yi e´tant le εi correspondant.
La droite de re´gression est inconnue et le proble`me de la re´gression consiste a` estimer les
parame`tres β0 et β1 a` partir de notre e´chantillon (xi, yi). Afin d’estimer au mieux ces parame`tres,
on va de´terminer la droite qui approche le mieux les donne´es ; les parame`tres de cette droite βˆ0
et βˆ1 sont des estimations de β0 et β1. L’estimation de la droite de re´gression est donc :
yˆ(x) = βˆ0 + βˆ1x
Les yˆi sont appele´s valeurs estime´es par le mode`le, elles permettent d’estimer les quantite´s
inobservables :
εi = yi − β0 − β1xi
par des quantite´s observables :
ei = yi − βˆ0 − βˆ1xi
= yi − yˆi
Ces quantite´s ei sont appele´s re´sidus du mode`le. La plupart des me´thodes d’estimation consistent
a` estimer la droite de re´gression par une droite qui minimise ces re´sidus ; la plus utilise´e est la
me´thode des moindres carre´s.
Fig. 7.3 –
La me´thode des moindres carre´s consiste a` de´finir les estimateurs qui minimisent la somme
des carre´s des re´sidus. Il s’agit donc de choisir les estimateurs βˆ0 et βˆ1 de β0 et β1 tels que la





i soit minimale. C’est-a`-dire que les estimateurs βˆ0 et βˆ1 sont les coordonne´es
du minimum de la fonction :
f(β0, β1) =
∑
(yi − β0 − β1xi)2
Ils correspondent aux valeurs qui annulent les de´rive´es partielles, ce sont donc les solutions du
syste`me d’e´quations : { ∑
(yi − βˆ0 − βˆ1xi) = 0∑
xi(yi − βˆ0 − βˆ1xi) = 0
c’est-a`-dire de : { ∑






















βˆ0 = y − βˆ1x
Lorsque l’on utilise la me´thode des moindres carre´s, on va tout d’abord calculer βˆ1 puis βˆ0 et
ainsi obtenir une estimation de la droite de re´gression appele´e la droite des moindres carre´s.
Les erreurs seront alors estime´es par les re´sidus : ei = yi − yˆi.
7.3.2 La re´gression line´aire multiple
La re´gression line´aire simple peut eˆtre ge´ne´ralise´e au cas ou` la variable explique´e ne de´pend
plus d’une variable explicative mais de plusieurs, il s’agit alors de re´gression multiple. Tous les
de´tails de la re´gression multiple ne seront pas explicite´s ici mais ceux-ci peuvent eˆtre trouve´s
dans Dodge (1999a [28]) ; en particulier les me´thodes de se´lection de variables et de choix de
mode`le. Il s’agit donc du cas ou` n observations et une re´ponse Y , et p variables explicatives
X1, X2, . . . , Xp sont disponibles. Le mode`le de re´gression line´aire s’e´crit alors sous la forme :
yi = β0 + β1xi1 + β2xi2 + · · ·+ βpxip + εi i = 1, . . . , n
ou bien :






















1 x11 x12 . . x1p
1 x21 x22 . . x2p
. . . . . .
. . . . . .
1 xn1 xn2 . . xnp


Notons e l’estimateur de ε, c’est-a`-dire le vecteur des re´sidus. La me´thode des moindres carre´s





= (Y −Xβ)T (Y −Xβ)
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Les e´quations normales se re´e´crivent donc (XXT )β = XTY et on trouve comme estimateur :
βˆ = (XTX)−1XTY
Cette solution sera unique si X est de plein rang, c’est-a`-dire s’il n’y a pas de coline´arite´ entre
les variables explicatives.
7.3.3 Qualite´ du mode`le et valeurs abe´rrantes
Un certain nombre de tests pour e´tudier l’utilite´ du mode`le (t-test, F test), de graphiques
pour analyser la qualite´ du mode`le et les e´ventuelles valeurs abe´rrantes, peuvent ensuite eˆtre
utilise´s. Par exemple pour la qualite´ du mode`le :
– sachant que e = Y − Yˆ = Y −PY = (I−P )Y est orthogonal a` chaque variable pre´dictive,
ce qui signifie que si on fait le graphique des re´sidus contre chacune des variables expli-
catives, celui-ci devra eˆtre ale´atoire ;
– les e et les Yˆ sont orthogonaux, donc en faisant le graphe des re´sidus contre les valeurs
pre´dites, on devrait voir apparaˆıtre une bande horizontale sur laquelle on ne distinguera
aucune forme ;
– comme les re´sidus, les re´sidus studentise´s sont inde´pendants. En faisant alors le graphique
des re´sidus studentise´s contre le nume´ro de l’observation, un graphe ale´atoire est obtenu ;
– si les erreurs εi sont normalement distribue´es alors sur le graphe des re´sidus contre les
quantiles de la loi normale (”Q-Q plot”), les points devraient eˆtre alors aligne´s sur une
droite.
En ce qui concerne la de´tection de valeurs abe´rrantes :




P est alors appele´e matrice de projection, car elle projette Y sur l’espace des X. Alors si







alors pii peut eˆtre interpre´te´ comme la quantite´ d’influence que chaque yi a pour de´terminer
yˆi. Les observations avec de grandes valeurs de pii seront appele´es des points leviers :
– si pii = 1, yˆi est de´termine´e par yi seulement ;
– si pii = 0, alors yi n’a aucune influence sur yˆi.
Donc pii doit eˆtre le plus petit possible pour que yˆi soit de´termine´ par toutes les observa-
tions et pas seulement par yi ;










, les re´sidus studentise´s
externes. Une valeur anormalement grande de ri peut eˆtre conside´re´e comme suspecte,
les ri > t0.025;n−k et les r∗i > t0.025;n−k−1 seront qualifie´es d’”outliers” ;
– l’ine´quation pii +
e2i
eT e
≤ 1, ∀i, permet de conclure que plus les pii sont grands plus les
re´sidus sont petits, c’est-a`-dire que ces points attirent la droite vers eux et donc posent
proble`me ;
– de nombreuses mesures ont e´te´ propose´es pour de´tecter les ”ouliers” (Chatterjee et Hadi
1988 [19]), comme :
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– les grandes valeurs de ces deux mesures indiqueront que la ie`me observation est tre´s
influente sur yˆi, cette observation sera un ”outlier” (grandes valeurs de r
2
i ) et/ou un
point levier (grandes valeurs de pii) ;
– une autre manie`re de voir si une observation est influente, est de comparer βˆ et βˆ(i) ou`
βˆ(i) est l’estimation de β sans l’observation i. Si βˆ(i) et βˆ sont tre´s diffe´rents cela signifie
que l’observation est plus influente que les autres ;
– le graphique appele´ ”Potential-Residuals” (Hadi 1992 [48]) qui fait le graphe d’une fonc-










, permettra de de´tecter dans la partie supe´rieure les points leviers et dans
la partie droite les ”outliers”, car les points leviers ont de grandes valeurs de pii et les
”outliers” de grandes valeurs des re´sidus.
Il est difficile de de´tecter avec certitude les points leviers (ou ”high-leverage points”) et les
”outliers”. Le programme BACON ([9]) aide a` re´soudre ce proble`me. C’est un programme
robuste de de´tection des points anormaux. L’ide´e ge´ne´rale du programme BACON (Blocked
Adaptative Computationnally-Efficient Outlier Nominator) est de :
1. Choisir un ensemble de points parmi les donne´es, dans lequel il est certain de ne pas y
avoir de valeurs abe´rrantes.
2. A l’aide d’une distance bien choisie, e´tudier la distance des points restants par rapport a`
ce premier nuage de points.
3. Cre´er un nouvel ensemble de points a` partir du premier et des nouveaux points juge´s ”pas
trop e´loigne´s”.
4. Appliquer le point 2. a` ce nouvel ensemble et ainsi de suite.
5. Lorsque le nuage ne grandit plus, c’est que tous les points conside´re´s comme ”normaux”
ont e´te´ rassemble´s ; les points restants sont les ”outliers”.
Lorsque le programme BACON a de´tecte´ ces points aberrants, il faut ensuite les e´tudier pour
voir s’il faut les garder dans la re´gression ou pas.
7.4 L’analyse en composantes principales
7.4.1 Introduction
L’Analyse en Composantes Principales (ACP) a pour but d’e´tudier un tableau X, de dimen-
sion n× p, de mesures dans lequel figurent p colonnes de variables a` valeurs continues et dont
les n lignes repre´sentent des individus (un tel tableau sera appele´ tableau individu/caracte`res)
et de re´ve´ler les corre´lations existantes entre les variables. L’ACP va repre´senter les proximite´s
entre variables et les diffe´rences entre individus.
Si le nombre de variables p est supe´rieur a` 3, il est impossible de visualiser le nuage de points
donne´e par le tableau individu/caracte`res. L’un des objectifs de l’ACP est de repre´senter
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ge´ome´triquement dans un espace a` faible dimension les informations contenues dans le ta-
bleau individu/caracte`res a` grande dimension. En d’autres termes, k nouvelles variables sont
recherche´es, combinaison des p variables initiales, faisant perdre le moins d’information possible
(k < p). Ces k variables seront appele´es composantes principales et les axes leur correspondant,
les axes principaux. Les variables initiales contenues dans le tableau de donne´es sont en ge´ne´ral
corre´le´es, un des objectifs sera de trouver de nouvelles variables non corre´le´es, ce qui signifie que
les k composantes principales devront eˆtre non corre´le´es, c’est-a`-dire orthogonales. Finalement
les deux composantes principales les plus significatives seront choisies pour repre´senter le nuage
de point dans un espace a` deux dimensions.
Le proble`me ici sera donc de trouver un espace dans lequel projeter le nuage de points tout
en minimisant les pertes. Ceci signifie que les composantes choisies vont devoir repre´senter le
mieux possible la variance des donne´es initiales.
Ce qui suit est tire´ du cours du Professeur Ludovic Lebart du Diploˆme Postgrade en Statistique
[192].
7.4.2 Interpre´tations ge´ome´triques
Il s’agit ici du cas ou` les donne´es sont sous la forme d’un tableau (X) de mesures dont les
colonnes repre´sentent des variables continues et dont les lignes repre´sentent les individus sur
lesquels ces variables sont mesure´es.
Soit X = (xij) ou` i repre´sente les individus et j les variables, il serait inte´ressant d’avoir une
ide´e de la structure des p variables, ainsi que des similitudes e´ventuelles du comportement entre
les groupes d’individus.
Les repre´sentations ge´ome´triques entre les lignes et les colonnes du tableau individus/caracte`res,
permettent de visualiser les proximite´s entre les individus et les variables (Fig. 7.4).
7.4.3 Pour les n individus
Dans ℜp, les n(n−1) distances attache´es aux couples de points qui repre´sentent des individus





Il s’agit de la distance euclidienne classique. Deux points sont tre`s voisins si leurs p coordonne´es
sont tre`s proches. Les deux individus concerne´s sont alors caracte´rise´s par des valeurs presque
e´gales pour chaque variable.
7.4.4 Pour les p variables
Si les valeurs prises par deux variables particulie`res sont tre´s voisines pour tous les individus,
ces variables seront repre´sente´es par deux points tre´s proches dans ℜn. Cela peut vouloir dire que
ces variables mesurent une meˆme chose ou encore qu’elles sont lie´es par une relation particulie`re.
Par contre, il est ici difficile de de´terminer une mesure, en effet comment calculer la distance
entre deux variables exprime´es dans deux unite´s diffe´rentes ?
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Fig. 7.4 – Principe de repre´sentation ge´ome´trique.
De plus, comment interpre´ter un e´loignement dans ℜp ? Est ce que deux individus proches
dans ℜp auront syste´matiquement les meˆmes valeurs pour chacune des variables ? L’analyse en
composantes principales permet de donner des e´le´ments de re´ponses a` ces questions.
7.4.5 Analyse du nuage des individus
Dans l’espace des variables, il faut ajuster le nuage des n points par un sous-espace a` une,
puis deux dimensions, de fac¸on a` obtenir sur un graphique une repre´sentation la plus fide`le
possible des proximite´s existant entre les n individus, vis a` vis des p variables.
7.4.5.1 Principe d’ajustement











Ceci signifie que la droite d’ajustement H1 ne doit pas force´ment passer par l’origine.
Si hi et hi′ de´signent les valeurs des projections des deux points-individus i et i
′ sur H1 alors
on a la relation :
































ou` h de´signe la moyenne des projections des n individus et correspond a` la projection sur H1




i xij , . . . ). Par conse´quent :
n∑
i,i′




Rendre maximum la somme des carre´s des distances entre les couples d’individus revient a`
maximiser la somme des carre´s des distances entre les points et le centre de gravite´ du nuage
G. Si l’origine est prise en G, la quantite´ a` maximiser sera la somme des distances a` l’origine,
ce qui correspond au proble`me d’une analyse ge´ne´rale dans ℜp. Le sous-espace cherche´ re´sulte
de l’analyse ge´ne´rale du tableau transforme´ Y , de terme ge´ne´ral :
yij = xij − xj
7.4.5.2 Distance entre les individus
Il peut exister des valeurs de j pour lesquelles les variables correspondantes sont d’e´chelle
tre´s diverse. La distance entre deux points doit eˆtre inde´pendante des unite´s sur les variables.






afin que toutes les variables soient comparables et aient la meˆme dispersion s2(yij) = 1.
7.4.5.3 Matrice a` diagonaliser
En re´sume´, l’analyse du nuage de points dans ℜp a amene´ a` faire une translation de l’origine
au centre de gravite´ de ce nuage et a` changer les e´chelles sur les diffe´rents axes. Donc la somme
des carre´s des distances recherche´e au de´but de cette analyse n’est autre que Y TY , c’est-a`-
dire que l’analyse du tableau des donne´es centre´es re´duites Y conduit a` maximiser la matrice











(xij − xj)(xij′ − xj′)
sjsj′
= cor(j, j′)
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Donc, la matrice C n’est autre que la matrice de corre´lation, et qu’il faut maximiser.
Or le meilleur sous-espace a` k dimensions est engendre´ par les k premiers vecteurs propres de
la matrice C et correspond aux k plus grandes valeurs propres λ1, λ2, . . . , λk. La matrice C doit
donc eˆtre diagonalise´e afin d’en extraire ses valeurs propres et ses vecteurs propres.
En conclusion, les vecteurs propres de la matrice de corre´lation C des donne´es centre´es re´duites
seront les vecteurs qui engendrent le meilleur sous-espace dans lequel projeter notre nuage de
points. Ce qui signifie que la projection de l’ensemble des vecteurs unitaires de l’ensemble ℜp
dans le nouvel ensemble est l’ensemble des vecteurs propres V . Et les valeurs propres seront
proportionnelles a` la variance associe´e a` chaque axe.
De`s lors il va falloir recalculer les coordonne´es H des points de notre nuage dans le nouvel
espace. Pour cela la formule suivante est utilise´e :
H = Y V




En ge´ne´ral les deux premier axes (qui a` eux deux expriment la majorite´ de la variance du nuage
de points initial) sont choisis pour repre´senter le nuage projete´.
7.4.6 Le cercle des corre´lations
Lorsque l’ACP a e´te´ effectue´e, le nuage de points est projete´ sur le sous-espace de´fini par
les deux premiers axes principaux, de`s lors il est possible de visualiser le nuage de points.
Cependant les axes repre´sente´s sur ce graphique ne sont pas facilement interpre´tables car ils
sont des combinaisons line´aires des variables initiales. Une me´thode pour visualiser l’effet d’une
variable a` l’inte´rieur des nouvelles composantes est de tracer le cercle des corre´lations. Ce
graphique repre´sentera les corre´lations entre les variables initiales et les deux premiers axes




Plus un point est proche du cercle, plus son poids est important dans la construction de l’axe.
Par exemple, une variable situe´e sur le cercle au niveau du point rouge sur la Fig. 7.5 sera une
variable tre´s fortement corre´le´e positivement avec le premier axe, et tre´s peu corre´le´e avec le
deuxie`me, ce qui signifie que l’e´talement du nuage de point dans la direction du premier axe
est duˆ a` cette variable. Dans ce cas, si cette variable est la variable longueur de la coquille alors
plus on se de´place vers la droite dans le nuage de points, plus on va vers les grandes coquilles.
Une variable situe´e au niveau du point vert sur le cercle des corre´lations, sera corre´le´e avec le
deuxie`me axe et non avec le premier. Si dans ce cas, cette variable est le poids, alors plus on se
de´place vers le haut dans le nuage de points, plus on va vers les coquilles les plus lourdes.
Ce cercle des corre´lations est donc tre´s important lorsque l’on souhaite e´tudier les re´sultats
fournis par l’ACP, et plus particulie`rement pour expliquer les diffe´rences entre d’e´ventuels
groupes.
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Fig. 7.5 – Cercle des corre´lations.
7.5 La morphome´trie
7.5.1 Le taux de croissance
L’e´quation de croissance de Karl Ludwig von Bertalanffy (biologiste autrichien, 1901-1972),
est une formule mathe´matique permettant d’exprimer la croissance des poissons ([4], [53], [99],
[129]) mais qui peut aussi s’appliquer aux mollusques ([2], [7], [102]). L’intereˆt majeur d’une
telle formule est d’obtenir le taux de croissance d’une population, c’est-a`-dire l’augmentation
de la taille en fonction du temps ([2], [52], [82], [90], [121]).
7.5.1.1 L’e´quation de von Bertalanffy
Si l’on suppose que le taux de croissance d’un organisme diminue avec l’aˆge, alors en faisant
le graphe de la vitesse de croissance dl
dt
contre la longueur l, une droite de´croissante est obtenue.
Lorsque cette droite coupera l’axe des X alors la vitesse de croissance sera nulle c’est-a`-dire
que la longueur maximale L∞ est atteinte. Cette e´quation line´aire s’e´crit y = ax+ b ou` y = dldt
et x = l. La vitesse de croissance diminuant avec l’aˆge, a sera ne´gatif.
En y = 0 on a b = −ax or on sait qu’en x = L∞ on a y = 0 donc b = −aL∞. Si l’on note a = −K
(K > 0) alors K est le taux de croissance et on obtient l’e´quation diffe´rentielle suivante :
dl
dt
= K(L∞ − l)
Graˆce a` cette e´quation diffe´rentielle, il est facile de se ramener a` la formule de croissance de
von Bertalanffy (1938 [122]). Alors :
dl
dt
= K(L∞ − l)
dl
L∞ − l = Kdt





dx = ln(x) donc la formule suivante est obtenue :
−ln(L∞ − l) = Kt+ cte
en multipliant par -1 et en prenant l’exponentielle :
L∞ − l = cte.e−Kt




7.5.1.2 Calcul de L∞ et K
Le graphe de Ford-Walford ([38], [123]) est le trace´ de la taille au temps t+1 contre la taille









lt+1 − lt = L∞(1− e−K(t−t0)e−K)− L∞
(
1− e−K(t−t0))







or lt = L∞ − L∞e−K(t−t0) donc L∞e−K(t−t0) = L∞ − lt





1− e−K)− lt (1− e−K)+ lt
= L∞(1− e−K)− lt + e−Klt + lt
= L∞(1− e−K) + e−K lt
Comme L∞ et K sont constants alors en notant a = L∞(1 − e−K) et b = e−K on obtient la
droite lt+1 = a+ blt. Cette droite coupera la 1
e`re bissectrice en lt = lt+1 c’est-a`-dire en L∞, donc
L∞ = a+ bL∞






Donc en estimant les parame`tres de la droite de re´gression lt+1 = a+ blt, on pourra facilement
calculer les parame`tres de l’e´quation de von Bertalanffy L∞ et K ([93]).
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7.5.2 La relation longueur-poids
L’utilisation de la re´gression (Partie III, Section 7.2) est aussi tre´s re´pandue dans l’e´tude
des poissons (et d’autres animaux) pour estimer la relation longueur-poids ([40], [44], [59], [72],
[79], [80], [83], [92], [103], [114], [129]). L’e´galite´ la plus utilise´e pour ajuster la forme de la
relation est
W = aLb
qui peut se re´e´crire sous la forme logarithmique [50] suivante :
ln(W ) = ln(a) + b.ln(L)
7.5.2.1 Croissance allome´trique
La plupart des animaux grandissent en accroissant leur volume tout en gardant leurs pro-
portions. The´oriquement, un animal qui double son poids multiplira sa longueur par seulement
1.26 (car 1.263 = 2). Une telle croissance, dans laquelle les formes sont conserve´es parce que
toutes les composantes grandissent au meˆme taux, est appele´e croissance isome´trique.
Mais pour la plupart des organismes, la croissance n’est pas toujours uniforme, il y a des
pe´riodes ou` la croissance est plus rapide, en ge´ne´ral durant les premie`res anne´es de vie. De plus
toutes les parties du corps ne grandissent pas toujours de la meˆme manie`re. Dans ce cas on
parlera de croissance allome´trique.




et que y s’accroit













en inte´grant des deux cote´s on obtient :
ln(y) = b.ln(x) + cte
en prenant l’exponentielle :
y = cte.xb
Dans le cas de la relation longueur-volume (ou longueur-poids), on sait que la formule de
conservation de la forme est V = L3. Donc, dans ce cas, une relation d’isome´trie sera observe´e
si l’on a b = 3. Si b < 3 on parlera d’allome´trie ne´gative, et si b > 3 on parlera d’allome´trie
positive ([42], [43], [50]).
7.5.2.2 Extension
De manie`re e´quivalente, ce mode`le peut eˆtre utilise´ pour e´tudier les relations longueur-
largeur, longueur-profondeur, longueur-e´paisseur et longueur-longueur ante´rieur ([7], [40], [42],
[43], [53], [97], [99], [105]). Cependant dans ce cas, une conservation des proportions e´quivaudra
a` b = 1.
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7.5.3 Les landmarks
Les landmarks, ou points homologues, sont des points qui sont suppose´s eˆtre homologues,
au point de vue phyloge´nique, d’un individu a` l’autre. De bons landmarks seront situe´s dans
des coins, des angles, ou des structures tre´s petites qui peuvent eˆtre conside´re´es comme des
points. Le logiciel tpsDig de James F. Rohlf (te´le´chargeable sur le site Stony Brook [187]) a
e´te´ conc¸u spe´cialement pour calculer les coordonne´es 2D a` partir d’une image de l’individu
a` e´tudier. Les fichiers obtenus peuvent ensuite directement eˆtre utiliser dans le logiciel PAST
(PAlaeontological STatistics), logiciel gratuit conc¸u pour l’e´tude de donne´es morphome´triques
([188]).
A partir de ces landmarks, la taille d’un individu peut eˆtre conside´re´e comme la somme des




(x− xi)2 + (y − yi)2
Lors de la digitalisation des points, les individus ne sont pas toujours positionne´s dans la meˆme
orientation ou position. De plus les tailles des individus ne sont pas les meˆmes, ce qui pose
un proble`me pour comparer les points. L’ajustement procruste ou superimposition est une
me´thode qui translate, ajuste, et tourne toutes les formes afin de minimiser la distance entre
les landmarks correspondants. Cet ajustement permet donc de pouvoir e´tudier les formes en
enlevant les proble`mes de rotation et de taille.
Fig. 7.6 – Graphe des landmarks avant traitement et graphe des landmarks apre´s l’ajustement
procrustes.
Apre´s avoir applique´ l’ajustement procruste, il est possible d’e´tudier les formes en utilisant
l’analyse en composantes principales, ou bien l’analyse par classification hie´rarchique ([50],
[117], [116]).
Chapitre 8
Me´thodes en traitement du signal
8.1 Les signaux
Un signal est une se´rie temporelle a` valeur re´elle indice´e par des entiers. Il est caracte´rise´
par :
– sa tendance ;
– ses fre´quences (phe´nome`ne qui se re´pe`te a` intervalle fixe) ;
– son autocorre´lation (ce qui se passe au temps t de´pend de ce qui s’est passe´ au temps
t−∆t) ;
– ses e´ve`nements, a` savoir :
– la transition,
– l’appartition d’un sous-signal,
– la disparition d’un sous-signal.
Il faut toujours savoir d’ou` vient le signal e´tudie´ pour l’analyser correctement.
Analyser un signal a` partir de son graphe uniquement est loin de permettre d’acce´der a` toutes les
informations qu’il contient. Il est ne´cessaire de le transformer, c’est-a`-dire d’en donner une autre
repre´sentation, qui fasse apparaˆıtre plus clairement telle ou telle caracte´ristique. La transforme´e
de Fourier, la DCT, et l’analyse en ondelettes sont de telles transformations. Plus loin, on
trouvera quelques rappels rapides sur ces me´thodes ([26], [185], [194], [195]) et dont une partie
est tire´e du cours de master ”Advanced Signal Processing” du Professeur Vandergheynst de
L’EPFL.
8.1.1 Les signaux ale´atoires
Un signal ale´atoire est un signal qui varie ale´atoirement en fonction du temps, en particu-
lier sa valeur a` un instant t ne peut pas eˆtre pre´dite. En pratique, tous les signaux ne sont
pas parfaitement pre´visibles. Ceci ame`ne a` e´tudier les caracte´ristiques principales des signaux
ale´atoires et les bases de probabilite´s ne´cessaires a` cette e´tude. Les notions les plus importantes
dans l’e´tude d’un signal sont : la moyenne, la fonction d’autocorre´lation, la densite´ spectrale
(transforme´e de Fourier de sa fonction d’autocorre´lation) et les bruits blancs ([196]).
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8.1.2 Histogramme et densite´ de probabilite´
La densite´ de probabilite´ repre´sente la statistique des amplitudes du signal a` un instant
donne´. L’histogramme des valeurs prises par le signal permettra ensuite d’estimer sa densite´ de
probabilite´, a` l’aide de lois connues ([198]).
8.1.3 La fonction d’autocorre´lation
La fonction d’autocorre´lation d’un signal f(t) mesure la corre´lation entre les valeurs f(t1)
et f(t2) du signal a` deux temps donne´s. C’est la corre´lation croise´e d’un signal par lui-meˆme.
L’autocorre´lation permet de de´tecter des re´gularite´s, des profils re´pe´te´s dans un signal, comme
un signal pe´riodique perturbe´ par beaucoup de bruit. Si la diffe´rence entre t1 et t2 est note´e τ
alors la fonction d’autocorre´lation est donne´e par :
Rf (τ) = E[f(t)f(t+ τ)]
Une de ses proprie´te´s est qu’elle est syme´trique et atteindra son pic a` l’origine ([185]).
8.1.4 Les bruits blancs
Un signal dont les variables ale´atoires qui le composent sont inde´pendantes les unes des
autres et suivent la meˆme loi, est appele´ bruit blanc. C’est un signal tre´s riche fre´quentiellement,
ce qui signifie que sa densite´ spectrale sera constante. Toutes les fre´quences sont pre´sentes sur
toute la longueur du signal. La caracte´ristique essentielle de ce signal est qu’il ne posse`de une
corre´lation significative qu’en τ = 0. C’est un signal dit sans me´moire. Sa fonction d’auto-
corre´lation aura donc la forme d’une impulsion de Dirac a` l’origine ([196], [197]).
8.2 L’analyse de Fourier
8.2.1 La transforme´e de Fourier
C’est une transformation qui permet de passer d’une repre´sentation a` une autre. La de´composition
en se´rie de Fourier d’un signal permet de repre´senter celui-ci comme une somme infinie de sinus











Le proble`me est que cette de´composition en se´rie de Fourier ne s’applique qu’a` des signaux
pe´riodiques. La transformation de Fourier est une ge´ne´ralisation aux signaux non pe´riodiques
et permet de leur associer un spectre en fre´quences.




f(t)e−iνtdt ν = fre´quence
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La fonction fˆ peut eˆtre vue comme le spectre en fre´quence de la fonction f. Sa fonction inverse







L’inte´reˆt de cette de´composition est de pouvoir analyser les signaux dans le domaine fre´quentiel
et donc de pouvoir de´tecter le contenu fre´quentiel d’un signal.
Le proble`me qui se pose maintenant est, qu’en pratique, les signaux e´tudie´s ne sont jamais
continus mais discrets.
8.2.2 La transforme´e de Fourier Discre`te (TFD)
S’il n’y a que N points pour de´crire un signal, c’est-a`-dire dans le cas d’un signal discret, il
va falloir utiliser un e´quivalent discret de la transforme´e de Fourier. Sa formule s’e´crit comme







fˆ(ν) refle`te l’importance de la fre´quence ν = k
N
a` l’inte´rieur du signal, ce qui correspond a` la
pe´riode N
k









Le proble`me ici reste le nombre de calculs N2 qu’il faut effectuer. C’est la` que la transforme´e
de Fourier rapide intervient, elle permettra de le re´duire a` seulement Nlog10(N) calculs.
8.2.3 La transforme´e de Fourier rapide (”Fast Fourier Transform”
FFT)
C’est un algorithme permettant de calculer la transforme´e de Fourier discre`te avec un couˆt
de calcul plus faible, Nlog10(N) au lieu de N
2.
L’algorithme consiste a` de´composer la transformation afin de rendre le temps de calcul raison-
nable. L’algorithme le plus utilise´ est celui de Cooley-Tukey dont le principe est de de´composer
une TFD de taille N en une somme de N1 TFD de taille N2. Chacune de ces N1 TFD peut
eˆtre de´compose´e selon le meˆme principe, et ceci de manie`re re´cursive. Pour pouvoir utiliser
l’algorithme de calcul rapide de Cooley-Tukey, il faut que N soit une puissance de 2, juste
supe´rieure a` la taille du signal.




N et en se´parant les indices pairs et impairs et
par de simples changements de variables, une somme de TFD est obtenue de taille m = N
2
.
Comme m est un multiple de 2, cette me´thode peut eˆtre re´ite´re´e jusqu’a` obtenir une expression
plus simple. Certaines e´tapes du calcul e´tant redondantes, cela diminue conside´rablement le
nombre de calculs.
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8.2.4 Le spectre de puissance
Le spectre de puissance donne pour toute valeur de la fre´quence ν la puissance transporte´e
par cette fre´quence, il est donne´ par
F (ν) = ‖fˆ(ν)‖2
ou` ‖.‖ est la norme complexe. Le terme “puissance” se rapporte a` une e´nergie moyenne trans-
porte´e par unite´ de temps. Sur un e´chantillon discret de taille N , le spectre donne les fre´quences
les plus saillantes du signal, comprises entre 1
N
(pe´riode N) et 1
2
(pe´riode 2). Le spectre de Fou-
rier fournit une valeur approche´e (avec une pre´cision de l’ordre de 1
N
) de la fre´quence principale
et des fre´quences secondaires du signal. Le spectre de puissance est souvent pre´sente´ avec en
abscisse la fre´quence et en ordonne´e la valeur de la puissance.
Remarque : le spectre de puissance d’un bruit blanc sera caracte´rise´ par le fait qu’aucune
fre´quence particulie`re ne ressort par rapport a` une autre.
8.3 La transforme´e cosinus discre`te
La TFD a parfois des proble`mes de convergences (effet de Gibbs). Apre´s le passage du filtre
passe-bas, des oscillations apparaisent au niveau des discontuinite´s. Cela re´duit la vitesse de
convergence de la TFD et re´duit son efficacite´. La transforme´e cosinus discre`te (DCT, ”Discrete
Cosinus Transform”) permet de re´soudre ce proble`me.
La DCT d’un signal e´chantillonne´ (de taille N) est imple´mente´e en appliquant la TFD sur le
signal (2N pe´riodique) transforme´ par des re´flexions et des translations (Fig.8.1). Si x(n) est









s(m) 0 ≤ m ≤ N − 1
s(−m− 1) −N ≤ m < 0
Du fait de la syme´trie du signal obtenu, les termes sinus de la TFD s’annulent et ne restent
donc que les termes cosinus, d’ou` le nom de transforme´e cosinus discre`te. En pratique la DCT










La DCT a e´te´ utilise´e par Dommergues et al. [32] pour mettre au point un logiciel appele´ CDFT
(voir section 5.3.3), permettant l’analyse de contours ouverts. Ce logiciel sera utilise´ plus loin
pour l’e´tude des contours des coquilles.
8.4 L’analyse en ondelettes
L’analyse en ondelettes sert a` analyser des signaux non pe´riodiques, ou` les fre´quences varient
dans le temps. La transforme´e en ondelettes est une me´thode alternative a` la transforme´e de
Fourier afin de localiser en temps et en e´chelle les diffe´rentes fre´quences pre´sentes dans un
signal.
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Fig. 8.1 – Comparaison entre la TFD (A) et la DCT (B). La TFD introduit des discontinuite´s
pe´riodiques, ge´ne´rant un effet de Gibbs. La DCT va re´soudre le proble`me en utilisant des
translation et des re´flexions. Figure tire´e de Dommergues et al. [32].
8.4.1 Transforme´e en ondelettes continue
La transforme´e en ondelettes continue est la corre´lation entre une ondelette (appele´e ondelette-
me`re Ψ(t)) a` diffe´rentes e´chelles et le signal afin de mesurer les ressemblances. La transforme´e en
ondelettes continue est re´alise´e en changeant l’e´chelle de la feneˆtre d’analyse et en la de´plac¸ant
dans le temps ; multiplie´ avec le signal et inte´gre´ sur tout t. Une ondelette est une fonction
Ψ(t), inte´grable et oscillante d’inte´grale nulle
∫
Ψ(t)dt = 0. L’analyse en ondelettes lui associe









ou` a repre´sente le facteur de dilatation et b le facteur de translation.







K est une constante de´pendante de l’ondelette-me`re, les nombres T (b, a) sont la transforme´e
continue en ondelette du signal f(t).
8.4.2 Transforme´e en ondelettes discre`te
En pratique, pour appliquer la transforme´e en ondelettes sur ordinateur, on effectuera la
transforme´e en ondelettes discre`te. Dans celle-ci, des filtres de fre´quences diffe´rentes sont utilise´s
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pour analyser a` diffe´rentes e´chelles le signal. Le signal est passe´ a` travers une se´rie de filtres
passe-haut pour les hautes fre´quences et passe-bas pour les basses fre´quences. La re´solution
du signal, qui est la mesure de la quantite´ d’information dans le signal, est change´e graˆce
a` des ope´rations de filtrage. De plus, l’e´chelle est change´e en sous-e´chantillonnant ou sur-
e´chantillonnant le signal, c’est-a`-dire en ajoutant ou en enlevant des parties du signal.
Si g(n) est le filtre passe-haut et h(n) est le filtre passe-bas, alors les ope´rations de filtrage









ou` k est le niveau de de´composition, x le signal e´chantillonne´ et n le temps discret. Ceci signifie




(yhautg(−n+ 2k)) + (ybas(k)h(−n + 2k))
On remarque que le fait de sous-e´chantillonner par un facteur 2 transformera la longueur du
signal en une puissance de 2. C’est la longueur du signal qui va permettre de connaitre le nombre
de niveaux N de de´compositions possibles. Un signal de taille 1024 = 210 sera de´compose´ en
10 niveaux d’approximation.
Il est ainsi possible de de´composer un signal en plusieurs niveaux d’approximation. Comme on
peut le visualiser sur la Fig. 8.2, a` chaque niveau et a` chaque e´chelle, le signal est de´compose´
en une partie de de´tail (filtre passe-haut) et une partie d’approximation (filtre passe-bas).
Reconstruire un signal en ne gardant qu’une partie du de´tail ou de l’approximation a` chaque
niveau de de´composition, permettra de se´lectionner uniquement l’information dont on a besoin
a` l’inte´rieur de ce signal. L’analyse en ondelettes est aussi utilise´e pour l’e´tude d’images. Pour
plus de de´tails sur l’analyse en ondelettes, voir les re´fe´rences [1], [47], [81], [109], [111],[121] et
[174].
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Fig. 8.2 – Sche´ma du principe de fonctionnement de l’analyse en ondelettes discre`te.
Re´sultats et discussion
Chapitre 9
Composition de la coquille des
unionide´s (Lac de Neuchaˆtel)
9.1 Construction de la coquille
La formation de la coquille est un processus qui reste encore incompris. Les mollusques
trouvent le calcaire dans l’eau environnante. Le carbonate de calcium pre´cipite sous diffe´rentes
formes cristallines selon les mollusques : calcite, aragonite ou les deux a` la fois ([16], [169]). La
coquille, fabrique´e a` partir de carbonate de calcium, mais aussi a` partir d’autres constituants
(comme le carbonate de magne´sium), mais en faible quantite´, est construite graˆce aux cellules
du manteau, qui transforment le carbonate de calcium et le cristallisent en prismes de calcite ou
en lamelles d’aragonite. La coquille est fabrique´e par emprisonnement de ces cristaux dans une
matie`re organique, la conchyoline, qui est un polysaccharide proche de la chitine. En re´sume´
et comme de´ja` vu en section 2.2.2, la coquille est constitue´e de trois couches se´cre´te´es par le
manteau ([170], [171]).
Les deux principaux types de cristaux de carbonate de calcium (calcite et aragonite) sont utilise´s
dans la construction de la coquille. Le calcium e´tant moins abondant en eau douce qu’en eau
sale´e, les mollusques d’eau douce ont une coquille mince et fragile qui peut eˆtre partiellement
re´ge´ne´re´e si elle est abime´e ([170]). Cependant il existe un troisie`me polymorphe du carbonate
de calcium, appele´ vate´rite. C’est la plus instable des phases du CaCO3, par opposition a` la
calcite qui en est la forme la plus stable. Il semblerait que la vate´rite soit parfois utilise´e pour
re´parer la coquille lorsque celle-ci a e´te´ endommage´e ([167]).
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9.2 Visualisation de la composition interne de la coquille
La coquille d’un bivalve est compose´e du pe´riostracum, de la couche prismatique et de la
couche lamellaire. La surface de la coquille vue au microscope e´lectronique a` balayage (MEB)
montre les anneaux de croissance (Fig. 9.1). La microstructure de la coquille montre aussi les
prismes de croissance (Fig. 9.1), et ceci d’autant plus aise´ment si le pe´riostracum est abime´
(Fig. 9.1).
Fig. 9.1 – Surface de la coquille et organisation des prismes a` divers niveaux de grossissement,
une fle`che figure un anneau de croissance.
La couche prismatique (Fig. 9.2) semble s’e´paissir au fur et a` mesure de la croissance. De plus,
il semble y avoir sur certains prismes des anneaux qui font penser a` des anneaux de croissance
(Fig. 9.3). C’est presque le cas, car lors de leur formation, les prismes croissent verticalement
de haut en bas (Fig. 9.3, [21], [35]). Sur l’image Fig. 9.5, il semble que la couche lamellaire soit
constitue´e d’une superposition de couches de CaCO3 de taille variable. De plus, les arreˆts de
croissance sont visibles sur la couche lamellaire (Fig. 9.7).
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Fig. 9.2 – Couche prismatique et couche lamellaire.
Fig. 9.3 – Couche lamellaire et couche prismatique. Prismes vus au niveau d’une areˆte.
Fig. 9.4 – Stries de croissance (journalie`re ?). Partie ventrale de la coquille, fin de la croissance.
Sur les Fig. 9.4 et 9.8, la partie ventrale de la coquille, c’est-a`-dire celle qui correspond a` la
fin de la croissance, n’est compose´e que de prismes, la couche lamellaire s’arreˆtant quelques
centaines de microme`tres avant.
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Fig. 9.5 – Images de la couche lamellaire vue au MEB.
Fig. 9.6 – Lamelles vues au MEB.
Fig. 9.7 – Arreˆt visible au sein de la couche lamellaire.
Le but de ce travail n’est pas d’e´tudier le processus de construction de la coquille en tant que
tel. Pour plus de de´tails sur ce point, nous renvoyons aux re´fe´rences [20] et [21]. Ne´anmoins, il
est ne´cessaire de bien identifier la structure de la coquille pour mesurer ou non la pertinence des
variations environnementales sur des parame`tres tels que les stries de croissance ou les prismes.
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Fig. 9.8 – Fin de la croissance, fin de la couche lamellaire.
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Fig. 9.9 – Analyse XRD de la coquille 43, Anodonta anatina juvenile.
Dans la base de donne´es, dix coquilles ont e´te´ choisies de fac¸on a` avoir des individus juve´niles,
se´niles, et d’aˆge moyen pour chacune des espe`ces. Ces coquilles ont e´te´ broye´es jusqu’a` l’ob-
tention d’une poudre tre´s fine et ont subi une analyse XRD. Les diagrammes de diffraction
obtenus donnent une signature de phases cristallines au sein d’un me´lange (Fig. 9.9 a` 9.18).
On y trouve la pre´sence dominante d’aragonite, mais aussi de calcite et de vate´rite, la plupart
du temps sous forme de traces, c’est-a`-dire que les trois formes de carbonate de calcium sont
pre´sentes.
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La vate´rite e´tant un compose´ instable, il n’y a qu’un pic tre´s faible et le´ge`rement de´cale´, ce
qui signifierait qu’elle est en cours de transformation, pour devenir ensuite de l’aragonite, le
compose´ principal de la coquille. En revanche, la calcite est la forme la plus stable du carbonate
de calcium, et n’est pre´sente que dans une seule coquille, la 46 qui est une coquille trouve´e
morte au fond de l’eau. L’aragonite se serait-elle modifie´e en calcite lors du se´jour prolonge´
dans l’eau ? Wardlaw et al. (1978 [124]) ont e´tudie´ la transformation de l’aragonite en calcite
au sein de gaste´ropodes comme une conse´quence du changement de concentration en strontium.
Les cristaux de remplacement de calcite semblent se former sur une fracture pre´existante. Il
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Fig. 9.11 – Analyse XRD de la coquille 52. Unio tumidus.
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Fig. 9.13 – Analyse XRD de la coquille 198. Anodonta cygnea.
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Fig. 9.15 – Analyse XRD de la coquille 280. Unio tumidus.
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Fig. 9.17 – Analyse XRD de la coquille 516. Anodonta anatina juve´nile.
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Fig. 9.18 – Analyse XRD de la coquille 522. Anodonta cygnea juve´nile.
9.4 L’analyse EDX
A partir des lames minces de coquilles (voir chapitre 6 section 6.1.2.2), une analyse de la
composition chimique a e´te´ effectue´e (voir chapitre 6 section 6.1.2), sur plusieurs parties. Les
spectres chimiques obtenus n’ont re´ve´le´ que la pre´sence de calcium, carbone et oxyge`ne. Aucun
e´le´ment en trace n’est apparu. Cela peut signifier deux choses, soit le seuil de de´tection de l’EDX
est trop e´leve´, les e´le´ments-trace pre´sents dans la coquille n’e´tant pas de´tectables, soit l’eau
du lac de Neuchaˆtel ne contient pas d’e´le´ments en trace et les bivalves n’incorporent aucune
matie`re dans leur coquille.
Du fait de ces re´sultats, il ne va pas eˆtre possible de construire une cartographie de la chimie
de la coquille. Il ne sera donc pas possible non plus de faire une comparaison avec la chimie de
l’eau environnante dans le contexte particulier des e´le´ments en trace et des me´thodes a` notre
disposition.
9.5 L’analyse ICP-MS
Bien qu’a` l’analyse EDX aucun e´le´ment en trace n’ait e´te´ de´tecte´ dans la composition de la
coquille, des analyses ICP-MS ont e´te´ faites afin de voir s’il n’y aurait pas tout de meˆme une
infime proportion d’e´le´ments a` l’inte´rieur de la coquille. Les re´sultats des analyses effectue´es
sur des individus de chaque espe`ce (juve´nile ou d’aˆge moyen voire se´nile) sont donne´s dans le
tableau 9.1.
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ppb 381 Unio J 280 Unio M 522 Ano Cy J 198 Ano Cy M 516 Ano A J 201 Ano A M
Na 2768227 2267408 2491076 2183667 2482339 2262748
Mg 20245 20124 53654 60459 20487 57250
Al 53287 15618 48980 46986 34598 57200
K 24359 15437 52360 37998 67015 49141
Ca 392072419 398146592 396312798 389255099 399446402 399290702
Ti 342741 332416 330777 337494 345233 337747
Mn 73006 274306 242956 111179 194579 291898
Fe 213992 324421 372779 421242 232346 283602
Co 836 873 930 957 1035 890
Ni 16062 17528 19032 21375 20349 23419
Cu 7390 4126 5667 4062 4992 4592
Zn 6739 8382 3225 9042 3736 4636
Sr 494909 487100 554750 748106 540924 527790
Ba 28156 66865 34951 55054 41847 77201
Pb 3613 4087 1039 434 3943 3131
Tab. 9.1 – Re´sultats de l’ICPMS. Unio : Unio tumidus ; Ano Cy : Anodonta cygnea ; Ano A :
Anodonta anatina ; J : juve´nile ; M : aˆge moyen.
Fig. 9.19 – Re´sultats de l’analyse ICP-MS visible sur un graphique en donne´es logarithmiques
pour les e´le´ments en trace.
Quelques e´le´ments ont e´te´ inte´gre´s lors de la construction de la coquille. Mg, Al, K, Ti, Mn, Fe,
Co, Ni, Cu, Zn, Sr, Ba et Pb sont pre´sents dans la coquille, alors que tous les autres e´le´ments
n’ont pas e´te´ de´tecte´s ou en quantite´ trop faible pour eˆtre mentionne´s (a` l’exception de Ca et
Na, avec Ca de loin le plus abondant). Parmi ces e´le´ments en trace, le titane (Ti), la mangane`se
(Mn), le fer (Fe) et le strontium (Sr) sont les plus abondants. La plupart des e´le´ments en trace
ont des ordres de grandeur identiques pour chacune des coquilles e´tudie´es (Fig. 9.19).
Cela signifierait qu’elles ont le meˆme mode de construction, et donc le meˆme mode d’incor-
poration, des e´le´ments au sein de la structure de la coquille. Mais plus encore, cela montre
que pour des coquilles d’aˆges diffe´rents (donc ayant grandi dans des contextes diffe´rents) les
e´le´ments en trace ne montrent pas de diffe´rence d’incorporation en moyenne. Dans ce cas pre´cis,
les e´le´ments en trace ne sont pas des variables chimiques e´le´mentaires discriminantes pour des
reconstructions paleoenvironnementales.
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9.6 Conclusion sur la composition de la coquille
La coquille d’un bivalve est construite a` l’aide des e´le´ments de calcaire dissous dans l’eau
environnante. Les cristaux qui la composent sont ordonne´s selon diffe´rentes structures : sous
la forme de lamelles, comme les tuiles d’un toit pour assurer la solidite´, ou sous forme de
prismes perpendiculaires a` la surface, pour une protection supple´mentaire au pe´riostracum.
Les analyses XRD ont montre´ que les cristaux de CaCO3 pre´cipite´s a` l’inte´rieur du manteau
sont principalement de l’aragonite. Mais des traces de calcite ont e´te´ trouve´es, qui seraient
probablement dues a` un long se´jour de la coquille morte au fond de l’eau. De plus des traces
de vate´rite de´tecte´es seraient plutoˆt le te´moin de re´parations de la coquille. Les re´sultats de
l’analyse ICP-MS sur quelques coquilles broye´es montrent, qu’en plus du calcium (Ca) en
abondance (99%), d’autres e´le´ments sont inte´gre´s lors de la construction (Na, Mg, Al, K, Ti,
Mm, Fe, Co, Ni, Cu, Zn, Sr, Ba et Pb). Ces e´le´ments en traces ont des ordres de grandeur
identiques au sein des coquilles, quelque soit leur aˆge et quelque soit l’espe`ce. Cependant un
e´tude plus approfondie de la composition chimique pourrait eˆtre faite a` l’aide d’une microsonde
de type WDS pour ve´rifier si localement des diffe´rences pourraient apparaˆıtre.
Chapitre 10
Analyse descriptive des Unionide´s du
lac de Neuchaˆtel
10.1 Description visuelle des espe`ces
Tout d’abord une description visuelle des coquilles semble ne´cessaire avant toute analyse
statistique plus pousse´e ([159]). Les espe`ces sont les suivantes :
– Unio tumidus : la coquille est e´lance´e, c’est-a`-dire de forme ovo¨ıde et pointue relativement
e´tire´e, avec le bord infe´rieur arrondi de fac¸on re´gulie`re. L’e´paisseur est moyenne et elle
posse´de une dent cordinale fine sur chaque valve (ou deux tre`s rapproche´es) de forme
triangulaire et dentele´e. La couleur va du vert-olive au brun clair. Son renflement est
important dans la partie ante´rieure ;
– Anodonta cygnea : sa forme est un ovale allonge´ et la coquille est extreˆmement fine. Elle
n’a pas de dent et ses lignes de croissances sont presques paralle`les au bord ventral. Sa
couleur est brune ;
– Anodonta anatina : elle a une forme ovale avec un de´crochement sur le dessus, elle n’a
pas de dent, la coquille est tre´s fine mais s’e´paissit en allant vers le bord ante´rieur. Sa
couleur va de brun a` olive. Les lignes de croissance forment une ellipse autour du crochet.
Les premie`res observations morphome´triques visuelles montrent des diffe´rences morphologiques
a` l’inte´rieur de l’espe`ce Unio tumidus. En faisant une recherche sur les espe`ces du Lac de
Neuchaˆtel, il a e´te´ remarque´ qu’il y avait the´oriquement quatre espe`ces dans le lac : Unio
tumidus, Unio crassus, Anodonta anatina, et Anodonta cygnea ([113], [150]). De`s lors une in-
certitude est apparue : existe-il deux espe`ces d’Unios dans la collection ? Les spe´cialistes, Pascal
Stucki (biologiste, Aquabug, Saint-Blaise, Suisse) et le Dr. Heinrich Vicentini (Bu¨ro fu¨r Fisch-
und Gewa¨ssero¨kologie, Zurich, Suisse) ont apporte´ leur aide. Il en est ressorti qu’une seule
espe`ce d’Unio est pre´sente dans la base de donne´es, mais la diffe´rence observe´e serait due a` un
phe´nome`ne que les biologistes ont remarque´ ces dernie`res anne´es partout en Europe, c’est-a`-dire
une forte augmentation de la croissance. De ce fait, des individus d’aˆges diffe´rents se retrouvent
avec la meˆme taille, mais l’un ayant grandi beaucoup plus vite que l’autre, il aura une coquille
beaucoup moins e´paisse. Ce phe´nome`ne sera explicite´ un peu plus loin graˆce a` une analyse en
composantes principales.
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10.2 Description statistique des espe`ces
10.2.1 Aˆge et taux de croissance de l’espe`ce Unio tumidus
Avant de proce´der a` toute analyse statistique, il est ne´cessaire de se pencher sur la mesure
de l’aˆge des coquilles. En effet, il paraˆıt evident que la mesure visuelle de l’aˆge des coquilles
sous-estime l’aˆge re´el, les dernie`res stries e´tant tellement proches qu’il est impossible de les
compter. 39 coquilles ont e´te´ choisies et coupe´es afin d’en faire des lames minces (voir section
6.1.2.2). A partir d’une binoculaire, les lames ont e´te´ photographie´es morceau par morceau,
puis recolle´es afin d’obtenir une image permettant de visualiser les arreˆts de croissance (Fig.
10.1).
Fig. 10.1 – Image reconstitue´e apre´s photographie a` la binoculaire.
Les arreˆts de croissance e´tant parfaitement visibles sur les plus vieilles coquilles, la taille des
incre´ments a pu eˆtre mesure´e et le taux de croissance de von Bertalanffy a pu eˆtre obtenu (Fig.
10.2).
Fig. 10.2 – Mesure des incre´ments de croissance a` l’aide de Photoshopr.
En ce qui concerne les Anodontes, il n’a pas e´te´ possible de faire des lames minces, a` cause
de la fragilite´ de cette espe`ce. Cependant, les stries de croissance e´tant plus visibles pour ces
espe`ces, il a e´te´ suppose´ que l’aˆge calcule´ a` l’oeil nu serait suffisamment fiable.
10.2.1.1 Taux de croissance
Les 39 coquilles e´tudie´es ont permis d’obtenir une estimation du mode`le de croissance don-
nant la courbure en fonction de l’aˆge. Les re´sultats obtenus sont dans le tableau 10.1.
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Individu Age Mode`le
314D 5 ans L(t) = 50.4122 ∗ (1 − e−0.67∗x)
314G 5 ans L(t) = 52.9921 ∗ (1− e−0.5221∗x)
322D 7 ans L(t) = 60.586 ∗ (1− e−0.5001∗x)
173D 8 ans L(t) = 59.6802 ∗ (1− e−0.3822∗x)
173G 8 ans L(t) = 62.2252 ∗ (1− e−0.4073∗x)
261D 9 ans L(t) = 59.1315 ∗ (1− e−0.4342∗x)
261G 9 ans L(t) = 55.95 ∗ (1 − e−0.3523∗x)
305D 9 ans L(t) = 60.1174 ∗ (1− e−0.3960∗x)
305G 9 ans L(t) = 59.3061 ∗ (1− e−0.3607∗x)
286D 10 ans L(t) = 61.6277 ∗ (1− e−0.2594∗x)
178D 11 ans L(t) = 60.1377 ∗ (1− e−0.3420∗x)
227D 11 ans L(t) = 60 ∗ (1 − e−0.4122∗x)
227G 11 ans L(t) = 58 ∗ (1 − e−0.4537∗x)
240D 11 ans L(t) = 56.7841 ∗ (1− e−0.2699∗x)
241D 11 ans L(t) = 55.7348 ∗ (1− e−0.3654∗x)
266D 11 ans L(t) = 57.7256 ∗ (1− e−0.5413∗x)
326D 11 ans L(t) = 56.8132 ∗ (1− e−0.4951∗x)
344D 11 ans L(t) = 56.6724 ∗ (1− e−0.1513∗x)
344G 11 ans L(t) = 56.1641 ∗ (1− e−0.1539∗x)
179D 12 ans L(t) = 55.7003 ∗ (1− e−0.3242∗x)
179G 12 ans L(t) = 57.6535 ∗ (1− e−0.3021∗x)
228D 12 ans L(t) = 60.2723 ∗ (1− e−0.2739∗x)
236D 12 ans L(t) = 50.4996 ∗ (1− e−0.2723∗x)
236G 12 ans L(t) = 52.7329 ∗ (1− e−0.2868∗x)
242D 12 ans L(t) = 44.9230 ∗ (1− e−0.3333∗x)
242G 12 ans L(t) = 45.8429 ∗ (1− e−0.3202∗x)
248D 12 ans L(t) = 55.9747 ∗ (1− e−0.4818∗x)
264D 12 ans L(t) = 56.4915 ∗ (1− e−0.5855∗x)
271D 12 ans L(t) = 59.093 ∗ (1− e−0.3563∗x)
272D 12 ans L(t) = 56.6093 ∗ (1− e−0.6023∗x)
277D 12 ans L(t) = 58.8746 ∗ (1− e−0.492∗x)
290D 12 ans L(t) = 61.5408 ∗ (1− e−0.0.3918∗x)
295D 12 ans L(t) = 57.7121 ∗ (1− e−0.2759∗x)
303D 12 ans L(t) = 57.3465 ∗ (1− e−0.4579∗x)
250D 13 ans L(t) = 63.9628 ∗ (1− e−0.2739∗x)
294D 13 ans L(t) = 54.6416 ∗ (1− e−0.4599∗x)
294G 13 ans L(t) = 55.6076 ∗ (1− e−0.4475∗x)
190D 14 ans L(t) = 65.2972 ∗ (1− e−0.2605∗x)
230D 14 ans L(t) = 61.6328 ∗ (1− e−0.2315∗x)
258D 14 ans L(t) = 54.3116 ∗ (1− e−0.2114∗x)
258G 14 ans L(t) = 56.4443 ∗ (1− e−0.2077∗x)
268D 14 ans L(t) = 65.4594 ∗ (1− e−0.4457∗x)
306D 14 ans L(t) = 55.0341 ∗ (1− e−0.3264∗x)
306G 14 ans L(t) = 58.5929 ∗ (1− e−0.3464∗x)
276D 15 ans L(t) = 52.6442 ∗ (1− e−0.4045∗x)
302D 16 ans L(t) = 54.6038 ∗ (1− e−0.2731∗x)
302G 16 ans L(t) = 57.0095 ∗ (1− e−0.2498∗x)
263D 17 ans L(t) = 57.4570 ∗ (1− e−0.2179∗x)
263G 17 ans L(t) = 55.9918 ∗ (1− e−0.2154∗x)
284D 17 ans L(t) = 60.8216 ∗ (1− e−0.3668∗x)
292D 18 ans L(t) = 60.9481 ∗ (1− e−0.2314∗x)
279D 22 ans L(t) = 65.5992 ∗ (1− e−0.0.2832∗x)
280D 28 ans L(t) = 70.3502 ∗ (1− e−0.1657∗x)
Tab. 10.1 – Estimation des taux de croissance.
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La moyenne de ces courbes de croissance (Fig. 10.3), donne le mode`le suivant :
L(t) = 58.2502(1− e−0.3645×t)
Fig. 10.3 – Courbes de croissance des valves droites des individus mesure´s en bleu et courbe
moyenne en rouge.
Fig. 10.4 – Courbes de croissance classe´es en fonction de l’aˆge (bleu clair jusqu’a` 10 ans, bleu
pour 11, magenta pour 12 ans, rouge pour 13 a` 20 ans et noir pour les plus de 20 ans. Zoom
sur le de´but des courbes de croissance.
Une e´tude de ces courbes de croissance (Fig. 10.4) montre aussi que les individus les plus jeunes
ont tendance a` croˆıtre plus rapidement que les anciens. Ceci fait penser a` une acce´le´ration de
la croissance chez les Unio tumidus durant ces dernie`res anne´es.
Au de´but de la croissance (Fig. 10.4), les courbes les plus claires (bleu ciel, bleu, et ma-
genta) semblent eˆtre le´ge`rement au-dessus, ce qui signifierait une croissance plus rapide dans
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les premie`res anne´es de vie. Or ceci correspond aux coquilles les plus jeunes parmi lesquelles
la croissance suivant von Bertalanffy a e´te´ mesure´e. En revanche, les coquilles les plus vieilles
(en noir) ont une limite d’aˆge estime´e beaucoup plus e´leve´e (Fig. 10.4). Ceci paraˆıt logique
car les coquilles grandissant plus vite atteindront plus vite leur taille limite. Inversement celles
grandissant lentement atteindront plus lentement cette taille limite et pourront e´ventuellement
devenir plus aˆge´es.
10.2.1.2 L’aˆge
Il a e´te´ rappele´ plus haut que, graˆce a` l’aˆge, il est possible d’obtenir la courbure. Avec la
fonction inverse, il est possible, a` partir de la courbure, de calculer l’aˆge de toutes les coquilles.
Cependant la courbure ne fait pas partie des donne´es disponibles, il va donc falloir l’estimer.
Parmi les coquilles coupe´es (Fig. 10.6), 30 d’entre elles ont e´te´ utilise´es pour calculer leur
courbure. Celle-ci a e´te´ calcule´e directement sur les images reconstitue´es (Fig. 10.1) graˆce
a` l’outil mesure de Photoshopr. L’ide´e e´tait de trouver un mode`le estimant la courbure en
fonction de la largeur et de la profondeur, car ces mesures sont corre´le´es avec la courbure
(corre´lation courbure-largeur= 0.9897 et corre´lation courbure-profondeur=0.9697). De plus,
ces mesures ont e´te´ effectue´es pre´cisement pour toutes les coquilles.
Le re´sultat de la re´gression (Fig. 10.5) donne le mode`le suivant avec R2 = 0.9809 :
courbure = 3.4009 + 0.9165× largeur + 0.6321× profondeur
Fig. 10.5 – Re´gression de la courbure contre la largeur et la profondeur.
De´sormais, il est possible de calculer la courbure de chaque coquille, et avec cette courbure de
calculer pre´cise´ment l’aˆge de chaque individu graˆce au mode`le suivant :
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Pour les individus ayant une courbure plus grande que 58.2502, ce calcul est impossible. Le seul
moyen de calculer leur aˆge sera de comparer avec les individus les plus aˆge´s dont le nombre
de stries a e´te´ compte´. En comparant visuellement les formes, l’aˆge d’une coquille mesure´e est
attribue´ a` une des coquilles dont il est impossible de calculer l’aˆge.
Fig. 10.6 – Quelques coquilles coupe´es.
10.2.2 Statistiques descriptives
Maintenant que l’aˆge des coquilles a e´te´ obtenu, il est possible d’e´tudier plus pre´cisement
les coquilles des espe`ces Unio tumidus, Anodonta anatina et Anodonta cygnea afin de mieux
connaitre leurs caracte´ristiques.
Remarque : avant de proce´der aux analyses statistiques, il est ne´cessaire de trier les donne´es
en enlevant de la base les coquilles trop abˆıme´es.
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10.2.2.1 Mesures de tendances centrales et de dispersions
Le coefficient de variation (e´cart-type divise´ par la moyenne) est utile pour comparer la
dispersion de deux distributions qui n’ont pas la meˆme e´chelle. Lorsque le coefficient de variation
est supe´rieur a` 15%, cela signifie que la moyenne ne refle`te pas les donne´es, les donne´es sont
trop e´tale´es. Dans le cas de la population e´tudie´e, il y a beaucoup de diffe´rence d’aˆge, il est
donc tout a` fait normal que ces coefficients soient supe´rieurs a` 15%. Il faut donc interpre´ter ces
re´sultats avec prudence.
Moyenne Ecart-type Coefficient de variation
Poids 9.2037 6.4308 69.9%
Longueur 68.0762 16.4593 24.18%
Largeur 33.5443 7.7649 23.15%
Volume 3.5356 2.4615 69.62%
Profondeur 12.9334 2.6921 20.81%
Epaisseur 1.8318 0.8363 45.65%
Longueur ante´rieure 19.1713 4.931 25.72%
Aire 68856.1 31794.2 46.17%
Pe´rime`tre 1019.8 248.62 24.38%
Courbure 43.1436 10.6072 24.59%
Tab. 10.2 – Mesures de tendance centrale et de dispersion pour Unio tumidus
Moyenne Ecart type Coefficient de variation
Poids 5.0338 2.7023 53.68%
Longueur 79.9254 11.5202 14.41%
Largeur 42.2446 5.8871 13.94%
Volume 1.9716 1.0477 53.14%
Profondeur 12.8131 2.0380 15.91%
Epaisseur 0.5756 0.1930 33.54%
Longueur ante´rieure 18.6563 3.0928 16.58%
2ie`me largeur 46.7783 5.6143 12%
Aire 106160 28472 26.82%
Pe´rime`tre 1235.3 169.27 13.70%
Tab. 10.3 – Mesures de tendance centrale et de dispersion pour Anodonta anatina
Moyenne Ecart type Coefficient de variation
Poids 4.3804 1.9114 43.64%
Longueur 86.0933 11.4843 13.34%
Largeur 43.6820 5.0794 11.63%
Volume 1.7305 0.7562 43.70%
Profondeur 13.0040 2.2714 17.47%
Epaisseur 0.4133 0.1301 31.47%
Longueur ante´rieure 20.3000 3.9946 19.68%
2ie`me largeur 48.7967 4.9980 10.24%
Aire 120020 28384 23.65%
Pe´rime`tre 1315.9 162.4901 12.35%
Tab. 10.4 – Mesures de tendance centrale et de dispersion pour Anodonta cygnea
D’apre´s les tableaux 10.2, 10.3 et 10.4, il est a` remarquer que les deux espe`ces sont vraiment
tre´s diffe´rentes morphologiquement. Les Anodontes sont plus grandes (longueur, largeur, aire,
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pe´rime`tre), mais varient moins que les Unios (ceci est suˆrement duˆ au fait qu’il n’y a que peu
d’individus Anodontes jeunes). En revanche, les coquilles sont beaucoup plus fines (volume,
e´paisseur, poids). Pour comparer visuellement ces mesures, la repre´sentation boxplot (Fig. 10.7)
est utile. Les espe`ces d’Anodontes ont des mesures assez similaires, il semblerait tout de meˆme
que les Anodonta cygnea soient plus grandes, mais avec un e´chantillon de 15 Anodonta cygnea
et de 48 Anodonta anatina, il est tre´s hasardeux de faire des conclusions.
Fig. 10.7 – Repre´sentation boxplot des donne´es. Aa : Anodonta anatina ; Acy : Anodonta
cygnea ; T : Unio tumidus.
Il est aussi possible de remarquer que le volume et le poids ont des coefficients de variation tre´s
e´leve´s, ceci s’expliquant par le fait que ces quantite´s ont des relations cubiques avec la longueur.
En revanche, la mesure de l’e´paisseur ne devrait pas avoir cette tendance, et pourtant, elle
posse`de un coefficient de variation plus e´leve´ que la longueur ou la largeur. Ceci s’explique sans
doute par le fait que cette mesure n’est pas tre´s pre´cise, a` cause de la difficulte´ d’acquisition. En
effet, il e´tait difficile de trouver un endroit sur la coquille qui puisse refle´ter de fac¸on homoge`ne
l’e´paisseur de celle-ci.
10.2.2.2 Repre´sentations graphiques des donne´es
Il est possible de voir sur le graphique Fig. 10.8 que la re´partition des tailles de la base
de donne´es est proche d’une loi Normale. Ceci signifie que plus d’individus de taille moyenne
ont e´te´ re´colte´s que d’individus de petite ou de grande taille. L’e´chantillonnage n’est donc
pas conside´re´ comme biaise´. En revanche, les histogrammes de re´partition des aˆges (Fig. 10.9)
repre´sentent un e´chantillon proche d’une loi du χ2. Il y a donc dissyme´trie dans l’e´chantillon :
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il y a plus d’individus jeunes que d’individus vieux. Ceci paraˆıt tout a` fait normal, e´tant donne´
que les individus jeunes sont les plus nombreux au sein d’une population. Evidemment, dans
les deux cas, les histogrammes d’Anodonta anatina et Anodonta cygnea ne contiennent que peu
de donne´es, donc ne sont pas tre´s repre´sentatifs.
Fig. 10.8 – Histogrammes de la re´partition des tailles.
Fig. 10.9 – Histogrammes de la re´partition des aˆges.
10.2.3 Bivalves e´quivalves ?
Il est commune´ment admis que les valves droites et gauches des bivalves e´quivalves sont
parfaitement syme´triques. Cependant, meˆme si cela paraˆıt e´vident a` l’oeil nu, il semble judicieux
de le ve´rifier afin de pouvoir ensuite utiliser indiffe´rement les valves droite ou gauche pour les
analyses. A l’inte´rieur des valves droite et gauche des espe`ces Unios, le nombre de lamelles
poste´rieures de la charnie`re n’est pas le meˆme. De plus le nombre de dents diffe`re aussi, cela
peut potentiellement entrainer une diffe´rence de poids et de volume entre les deux valves. En
revanche, les espe`ces Anodonta ne posse`dent pas de dents, le proble`me ne devrait donc pas se
poser. Il reste alors ne´cessaire d’e´tudier les Unios et les Anodontes se´pare´ment.
Tout d’abord, il a fallu trier la base de donne´es afin de supprimer les coquilles trop abˆıme´es
et celles dont il n’y avait qu’une seule valve. Finalement, 336 Unio tumidus et 54 Anodonta
anatina ou cygnea ont e´te´ se´lectionne´s.
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10.2.3.1 Test d’e´galite´ des distributions morphome´triques
Une premie`re approche pour ve´rifier si deux mesures sont identiques est d’e´valuer si leur
distribution est bien e´gale. Pour cela, le test de Kolmogorov-Smirnov peut eˆtre utilise´, il repose
sur le principe suivant :
H0 : Egalite´ des distributions contre H1 : Distributions diffe´rentes.
Statistique du test p-value Re´sultat
Poids 0.0208 1 Accepte H0
Longueur 0.0179 1 Accepte H0
Largeur 0.0417 0.9273 Accepte H0
Volume 0.0149 1 Accepte H0
Profondeur 0.0417 0.9273 Accepte H0
Epaisseur 0.0625 0.5150 Accepte H0
Crochet 0.0238 1 Accepte H0
Aire 0.0268 0.9997 Accepte H0
Pe´rime`tre 0.0179 1 Accepte H0
Courbure 0.0260 0.9994 Accepte H0
Tab. 10.5 – Test d’e´galite´ des distributions morphome´triques pour Unio tumidus
Statistique du test p-value Re´sultat
Poids 0.0556 1 Accepte H0
Longueur 0.0556 1 Accepte H0
Largeur 0.1111 0.8734 Accepte H0
Volume 0.0741 0.9976 Accepte H0
Profondeur 0.0926 0.9675 Accepte H0
Epaisseur 0.0741 0.9976 Accepte H0
Crochet 0.0926 0.9675 Accepte H0
2ie`me largeur 0.0926 0.9675 Accepte H0
Aire 0.0556 1 Accepte H0
Pe´rime`tre 0.0370 1 Accepte H0
Tab. 10.6 – Test d’e´galite´ des distributions morphome´triques pour les Anodontes
A la vue des re´sultats des tableaux 10.5 et 10.6, il peut eˆtre constate´ que les distributions de
chacune des mesures morphome´triques sont bien e´gales.
10.2.3.2 Comparaison des mesures morphome´triques des valves
Un simple test d’e´galite´ des distributions n’est pas suffisant pour eˆtre certain de l’e´galite´
des mesures morphome´triques des valves droites et gauches des bivalves. La re´gression line´aire
va alors eˆtre utilise´e. En effet, sous l’hypothe`se d’e´galite´ parfaite des mesures, il devrait eˆtre
obtenu le mode`le Y = X avec Y = mesure de la valve gauche et X = mesure de la valve droite,
pour toutes les mesures effectue´es. Le mode`le de re´gression suivant va donc eˆtre teste´ :
Y = β0 + β1X + e
et dans le cas d’e´galite´ des mesures il faudrait obtenir β0 = 0 et β1 = 1.
Remarque : dans cette partie, le but de la re´gression n’e´tant pas de pre´dire mais juste de
ve´rifier que le coefficient de la re´gression est 1, il est donc inutile de faire une recherche de
valeurs aberrantes et de ve´rifier la qualite´ du mode`le.
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Mode`le avec constante Mode`le sans constante
β0 β1 MSE IC β0 IC β1 R2adj r β1 IC β1
Poids 0.0496 0.9976 0.0891 [-0.0062 ;0.1054] [0.9928 ;1.0025] 0.9979 0.999 1.0011 [0.9983 ;1.0039]
Long 0.1914 0.9972 0.4224 [-0.1049 ;0.4877] [0.9931 ;1.0014] 0.9985 0.9992 0.9999 [0.9989 ;1.0008]
Larg -0.0103 0.9899 0.2189 [-0.2308 ;0.2103] [0.9836 ;0.9963] 0.9965 0.9983 0.9897 [0.9882 ; 0.9911]
Volume 0.0218 0.9985 0.029 [-0.0102 ;0.0537] [0.9913 ;1.0058] 0.9954 0.9977 1.0026 [0.9984 ;1.0067]
Prof 0.2362 0.9902 0.1929 [0.0096 ;0.4628] [0.9731 ;1.0072] 0.975 0.9875 1.0075 [1.004 ;1.0111]
Epaiss 0.0316 0.9494 0.0384 [-0.0189 ;0.0821] [0.9247 ;0.974] 0.9448 0.9721 0.9634 [0.9531 ;0.9737]
Crochet 0.0934 0.9972 1.3681 [-0.4058 ;0.5925] [0.9725 ;1.0219] 0.9497 0.9746 1.0017 [0.9955 ;1.0079]
Aire 339.56 0.9941 2605354 [-84.12 ;763.24] [0.9886 ;0.9994] 0.9974 0.9987 0.998 [0.9958 ;1.0002]
Pe´ri 4.9302 0.995 150.81 [-0.757 ; 10.617] [0.9896 ;1.0004] 0.9975 0.9987 0.9995 [0.9983 ;1.0008]
Courb 0.2699 0.9904 0.5436 [-0.0908 ;0.6307] [0.9822 ;0.9986] 0.9933 0.9966 0.9964 [0.9947 ;0.9981]
Tab. 10.7 – Re´gression des donne´es morphome´triques de la valve droite et la valve gauche pour
Unio tumidus.
Mode`le avec constante Mode`le sans constante
β0 β1 MSE IC β0 IC β1 R2 r β1 IC β1
Poids 0.0367 0.9895 0.0129 [-0.0322 ;0.1058] [0.9764 ;1.0026] 0.9977 0.9989 0.9957 [0.9898 ;1.0016]
Long 0.1811 0.9978 0.5223 [-1.2032 ;1.5655] [0.9809 ;1.0146] 0.9962 0.9982 0.9999 [0.9976 ;1.0023]
Larg -0.0779 0.9893 0.3455 [-1.3527 ;1.1971] [0.9596 ;1.0191] 0.9882 0.9942 0.9875 [0.9838 ;0.9912]
Volume 0.0213 0.9883 0.0034 [-0.0146 ;0.0572] [0.9709 ;1.0057] 0.996 0.9980 0.9975 [0.9897 ;1.0053]
Prof 0.6547 0.9575 0.3844 [-0.3677 ;1.6772] [0.8787 ;1.0364] 0.9179 0.9589 1.0073 [0.9942 ;1.0205]
Epaiss 0.0624 0.8823 0.007 [-0.0039 ;0.1288] [0.7641 ;1.0005] 0.8082 0.9010 0.9867 [0.9452 ;1.0283]
Crochet 0.2027 1.0131 0.8466 [-1.2268 ;1.6321] [0.9395 ;1.0868] 0.9349 0.9675 1.0234 [1.0106 ;1.0363]
2e larg 1.4916 0.9698 0.4486 [-0.1568 ;3.1399] [0.9351 ;1.0044] 0.9834 0.9918 1.001 [0.997 ;1.0049]
Aire -1309.7 1.01 1514585 [-2658.46 ;39.14] [0.9981 ;1.022] 0.9981 0.9991 0.9988 [0.9957 ;1.0018]
Pe´ri -0.6456 0.9996 78.271 [-18.806 ;17.515] [0.9853 ;1.014] 0.9973 0.9991 0.9991 [0.9972 ;1.001]
Tab. 10.8 – Re´gression des donne´es morphome´triques de la valve droite et la valve gauche pour
les Anodontes.
Au vu des re´sultats des re´gressions (tableaux 10.7 et 10.8), les coefficients de corre´lation entre
lesX et les Y sont tre´s forts et il en est de meˆme pour les R2, ceci de´montrant une forte tendance
line´aire. De plus, tous les coefficients sont tre`s proches de la valeur 1 et les constantes peuvent
eˆtre supprime´es, confirmant l’hypothe`se d’e´galite´ parfaite entre les valves. Sur les graphiques
Fig. C.1 a` Fig. C.20 en Annexe C.1, il peut eˆtre note´ que si la droite d’e´quation y = x est
trace´e sur les nuages de points, la droite ajuste parfaitement les donne´es.
10.2.3.3 Comparaison des valves en utilisant les donne´es de contours
Les contours de chacune des valves des individus ont e´te´ e´tudie´s a` l’aide de la transforme´e
cosinus discre`te (ou DCT), ce qui a permis d’obtenir les descripteurs de Fourier des contours.
L’ide´e ici est aussi d’utiliser la re´gression pour montrer que les contours des valves droite et
gauche sont bien identiques. Les coefficients de Fourier de la valve droite d’un individu vont eˆtre
re´gresse´s contre les coefficients de Fourier de la valve gauche du meˆme individu, et ceci pour
chaque coquille dont les valves droite et gauche sont en bon e´tat. Avec les diffe´rents coefficients
de re´gression obtenus, il est possible d’en de´duire un coefficient de re´gression moyen, ainsi
qu’un intervalle de confiance et un coefficient de de´termination moyen. Les re´sultats obtenus
sont donne´s dans le tableau 10.9.
Ces re´sultats montrent bien l’e´galite´ entre les valeurs de la valve droite et celles de la valve
gauche. En effet, un coefficient de re´gression moyen de 0.9991 pour les Unionide´s, et de 0.9988
pour les Anodontes ont e´te´ trouve´s, avec des intervalles de confiance (calcule´s comme x± 2σ)
contenant bien la valeur 1, et un R2 moyen de 0.9995 pour les unionide´s et de 0.9998 pour
les Anodontes. Cela signifie que l’hypothe`se que les contours des valves droite et gauche sont
identiques, peut eˆtre accepte´e.
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Nombre d’individus Moyenne Ecart-type Intervalle R2 moyen
Unio tumidus 357 0.9991 0.0064 [0.9863 ;1.0119] 0.9995
Anodontes 57 0.9988 0.0053 [0.9882 ;1.0094] 0.9998
Tab. 10.9 – Comparaison des contours de la valve droite et la valve gauche pour Unio tumidus.
10.2.3.4 Comparaison des valves au niveau des mode`les de croissance
Pour diffe´rentes coquilles sur lesquelles le mode`le de von Bertalanffy a e´te´ calcule´, la valve
droite et la valve gauche ont e´te´ e´tudie´es simultane´ment. Ainsi il est possible de comparer
les mode`les obtenus. Sachant que seulement 14 individus ont e´te´ mesure´s, la seule comparai-
son possible est visuelle (Fig. 10.10). Il y est notable que les mode`les sont identiques, voire
confondus.
Fig. 10.10 – Comparaison des mode`les de croissance valves droite (bleu) - valve gauche (rouge)
pour 14 individus Unio tumidus.
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10.2.4 Etude de la densite´ de la coquille
La densite´ est un nombre sans unite´ qui permet de mesurer le caracte`re plus ou moins pesant
d’un mate´riau ([172]). Une des questions qui peut eˆtre pose´e sur la croissance de la coquille des
bivalves est l’utilisation des meˆmes mate´riaux de construction tout au long de la croissance. En
effet, nous avons vu pre´ce´dement, que l’analyse XRD donne des re´sultats a` phases varie´es. Mais
les mate´riaux moyens sont-ils pour autant diffe´rents ? Si c’est le cas, une diffe´rence significative
entre volume et poids devrait apparaˆıtre.
Le volume est e´gal au poids multiplie´ par la densite´. Si la densite´ est la meˆme tout au long de
la croissance, alors le poids re´gresse´ contre le volume devrait donner un nuage de points aligne´s
sur une droite avec une constante nulle.
Les re´sultats de la re´gression du poids contre le volume pour Unio tumidus donne un R2 de
0.9992, ce qui est excellent. Cela prouve de´ja` que la re´gression a un sens. De plus, en regardant le
graphe de la re´gression (Fig. 10.11), les points s’alignent parfaitement sur la droite de coefficient
0.3834 ; cela signifie qu’il n’y a pas de changement de densite´ au cours de la croissance.
Fig. 10.11 – Etude de la densite´ pour Unio tumidus.
Les meˆmes types de re´sultats sont observe´s pour Anodonta anatina, un R2 de 0.9994, et un
coefficient de 0.3907. La meˆme conclusion peut eˆtre formule´e : pas de changement de densite´
au cours de la croissance (Fig. 10.12). De plus, l’ordre de grandeur est le meˆme, tre´s le´ge`rement
supe´rieur pour Anodonta anatina.
Les meˆmes re´sultats sont encore obtenus pour Anodonta cygnea, un R2 de 0.9994, et un coeffi-
cient de 0.3951 : pas de changement de densite´ au cours de la croissance Fig. (10.13). L’ordre
de grandeur est le meˆme.
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Fig. 10.12 – Etude de la densite´ pour Anodonta anatina.
Fig. 10.13 – Etude de la densite´ pour Anodonta cygnea.
10.2.5 Conclusion partielle sur la description statistique des espe`ces
Cette premie`re description des espe`ces a permis de mettre en e´vidence un mode`le de crois-
sance de von Bertalanffy moyen, qui a ensuite e´te´ utilise´ pour le calcul de l’aˆge des coquilles,
aˆge difficile a` obtenir visuellement. Durant cette e´tude, il a e´te´ mis en e´vidence que les coquilles
plus jeunes semblaient avoir un mode`le de croissance diffe´rent des coquilles plus aˆge´es. En effet,
les coquilles les plus re´centes semblent avoir une croissance plus forte les premie`res anne´es. Ceci
serait une preuve d’acce´le´ration de la croissance chez l’espe`ce Unio tumidus durant les dernie`res
anne´es.
Dans un deuxie`me temps, la description statistique des espe`ces a permis de montrer que sur
un certain nombre de crite`re morphome´triques, ainsi que sur la forme ge´ne´rale de la coquille
(contours), et sur la croissance, les coquilles des espe`ces Unio tumidus, Anodonta anatina et
Anodonta cygnea sont bien e´quivalves. Ceci permet de´sormais l’utilisation de la valve droite
ou de la valve gauche indiffe´remment pour le reste de l’e´tude. En particulier pour l’analyse
morphome´trique qui suit, si une valve est abime´e, la deuxie`me valve peut eˆtre utilise´e, ce qui
augmente la taille des e´chantillons utilise´s.
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10.3 Analyses morphome´triques : e´tude de la croissance
de la coquille
Une fois l’e´galite´ des mesures morphome´triques des valves droite et gauche e´tablie, valve
droite ou valve gauche des individus collecte´s pourront eˆtre utilise´es indiffe´rement pour la suite
de l’analyse morphome´trique. Une e´tude biome´trique de la croissance des Unionide´s du Lac
de Neuchaˆtel va de´sormais eˆtre faite, afin de mettre en e´vidence l’evolution de la forme de la
coquille au cours de la croissance.
La forme ge´ne´rale de la coquille des mollusques se modifie au cours de la croissance. La manie`re
dont subviennent ces changements va eˆtre e´tudie´e en utilisant les outils conventionnels utilise´s
dans le domaine de la morphome´trie ([40], [66], [79], [92]).
Plusieures mesures des dimensions de la coquille des bivalves sont a` disposition : longueur (L),
largeur (l), poids (W), volume (V), profondeur ou 1/2 renflement (R), e´paisseur (E), longueur
ante´rieure ou distance du crochet (U), aire (A), pe´rime`tre (P) et 2ie`me largeur (l2). La mesure
de re´fe´rence sera la longueur et il sera possible de voir comment e´voluent les autres mesures au
cours de la croissance.
La mode`le le plus fre´quemment utilise´ en analyse morphome´trique est le mode`le suivant :
Y = a.Xb
ou` X sera la longueur et Y une des autres mesures (l, W , V , R, E, U , A, P ou l2).
En utilisant une transformation logarithmique des donne´es, l’e´quation peut eˆtre ramene´e a` un
simple proble`me de re´gression :
ln(Y ) = ln(a) + b.ln(X)
10.3.1 Unio tumidus
10.3.1.1 Analyse de la variation des mesures morphome´triques
La variabilite´ dans les mesures relatives, c’est-a`-dire dans les rapports des mesures a` la
longueur, a e´te´ e´tudie´e afin de de´tecter des tendances line´aires dans les relations entre les


























Tab. 10.10 – Variation des mesures morphome´triques pour Unio tumidus.
Bien que certains rapports aient un faible coefficient de variation (Tableau 10.10), c’est-a`-
dire qu’il semble y avoir une relation line´aire, il paraˆıt plus judicieux de conserver le mode`le
logarithmique afin de stabiliser les variances ([92]). En revanche, il paraˆıt e´vident que le poids
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et le volume n’ont pas une relation line´aire, elle serait plutoˆt de type polynoˆmiale cubique. Cela
sera ve´rifie´ par la suite. De meˆme, pour l’aire, la relation devrait eˆtre quadratique. Par contre,
l’e´paisseur de la coquille a une plus forte variation, il faudra voir quelle peut en eˆtre la cause.
10.3.1.2 Analyse biome´trique de la croissance de la coquille
Les re´sultats des diffe´rentes analyses de re´gression effectue´es pour comparer l’e´volution des
mesures en fonction de la longueur sont pre´sente´s dans le tableau 10.11.
X Y r a ou log(a)∗ b R2 IC pour b F-test p-value
log(L) log(l) 0.9853 -0.483* 0.9469 0.9707 [0.9305 ;0.9632] 0
L l
L
-0.3106 0.5223 -0.0004 0.0965 [-0.0005 ;-0.0002] 0
log(L) log(R) 0.9483 -0.8808* 0.8154 0.899 [0.7882 ;0.8426] 0
L R
L
-0.5616 0.229 -0.0005 0.0965 [-0.0006 ;-0.0005] 0
log(L) log(E) 0.6881 -4.7349* 1.2499 0.4721 [1.1188 ;1.3812] 0
L E
L
0.1896 0.0195 0.0001 0.0359 [0.00004 ; 0.00016] 0.0002
log(L) log(U) 0.9214 -1.2097* 0.9853 0.8487 [0.9439 ;1.0266] 0
L U
L
-0.0433 0.2873 -0.00008 0.0019 [-0.0002 ;0.0001] 0.393
log(L) log(W ) 0.9285 -9.5018* 2.7362 0.8618 [2.6273 ;2.8452] 0
L W
L
0.7985 -0.0834 0.003 0.6377 [0.0028 ;0.0033] 0
log(L) log(V ) 0.9271 -10.3553* 2.7125 0.8592 [2.6033 ;2.8217] 0
L V
L
0.7967 -0.0312 0.0012 0.6348 [0.0011 ;0.0012] 0
log(L) log(A) 0.9966 2.9581* 1.9268 0.9932 [1.9109 ;1.9427] 0
L A
L
0.9851 71.7419 13.0719 0.9704 [12.8446 ;13.2993] 0
log(L) log(P ) 0.9982 2.7969* 0.9768 0.9965 [0.971 ;0.9826] 0
L P
L
-0.3682 15.2365 -0.0053 0.1355 [-0.0066 ;-0.004] 0
Tab. 10.11 – Re´gression de l’e´volution des mesures morphome´triques par rapport a` la longueur
pour Unio tumidus.
Tout d’abord, il peut eˆtre remarque´ qu’il y a une tre`s forte corre´lation entre tous les log(variables)
et la log(longueur), ce qui confirme que l’e´tude de la variation de ces variables en fonction de
la longueur a un sens. De plus, les F-test confirment que le coefficient b n’est pas nul.
Les re´gressions log(Y ) = log(a) + b.log(L) ont toutes un R2 tre´s e´leve´, sauf dans le cas de
l’e´paisseur qui sera e´tudie´e se´parement. Cela confirme que les re´gressions sont de bonne qualite´
et ont un sens.
Les variables largeur l, profondeur R, e´paisseur E, longueur ante´rieure U et pe´rime`tre P ont
toutes une relation line´aire avec la longueur car les R2 de la relation L − Y
L
sont faibles et
les coefficients de corre´lations sont aussi tre`s faibles. Ceci signifie, par exemple, que la largeur
relative ne varie pas en fonction de la longueur. Par contre, dans le cas du poids W , du volume
V et de l’aire A, les R2 de la relation L − Y
L
et les coefficients de corre´lation sont plus e´leve´s,
ce qui signifie des relations non line´aires. En particulier, le poids et le volume ont une relation
cubique avec la longueur alors que l’aire a une relation quadratique avec celle-ci. Les relations
sont aussi visibles sur les graphes Fig. C.21, C.33, C.43, C.44, C.54, C.64, C.74 et C.84 en
Annexe C.2.1.
Dans chacune des re´gressions, une analyse des outliers a e´te´ effectue´e et, danc chacun des cas,
les graphiques en Annexes C.2.1 et le programme BACON enseignent qu’il n’y a ni outliers,
ni points leviers. De plus les graphiques en Annexes C.2.1 montrent que le mode`le est de
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bonne qualite´. Seules les re´gressions de l’aire et du pe´rime`tre semblent montrer des points
aberrants. Cependant, leur suppression n’ame´liore pas la qualite´ du mode`le, ces points ont
donc e´te´ conserve´s.
Finalement les re´sultats sont visibles dans le tableau 10.12 et les graphiques en Annexes C.
Les conclusions allome´triques semblent affirmer que plus la coquille grandit, plus elle devient
e´lance´e, moins bombe´e, plus e´paisse, moins massive, moins volumineuse et moins e´tendue.
Cependant la longueur ante´rieure garde les meˆmes proportions tout au long de la croissance,
ce qui, avec l’allome´trie ne´gative de la largeur, accentue la dissyme´trie de la coquille.
Y Mode`le obtenu Allome´trie
l y = e−0.483x0.9468 Allome´trie ne´gative
R y = e−0.8808x0.8154 Allome´trie ne´gative
E y = e−4.7349x1.2499 Allome´trie positive
U y = e−1.2097x0.9853 Isome´trie
W y = e−9.5018x2.7302 Allome´trie ne´gative
V y = e−10.3553x2.7125 Allome´trie ne´gative
A y = e2.9581x1.9268 Allome´trie ne´gative
P y = e2.7969x0.9708 Allome´trie ne´gative
Tab. 10.12 – Conclusions sur l’allome´trie pour Unio tumidus
Pour revenir sur le cas de l’e´paisseur, le nuage de la Fig. C.43 en Annexes C.2.1.3 semble tre`s
disperse´, les corre´lations et les R2 semblent indiquer un mode`le de mauvaise qualite´. L’explica-
tion re´side dans le fait que cette mesure n’a pas pu eˆtre effectue´e de fac¸on pre´cise. Ceci avait
d’ailleurs de´ja` e´te´ observe´ en remarquant que l’e´paisseur avait un coefficient de variation plus
e´leve´ que les autres mesures ayant une tendance line´aire.
Remarque : dans le cas du poids, sur le graphe Fig. C.54 en Annexe C.2.1.5, il semble qu’il
y ait deux nuages de points, c’est-a`-dire deux tendances diffe´rentes. Ceci est peut eˆtre duˆ au
changement de la vitesse de croissance observe´e chez les mollusques ces dernie`res anne´es, et
ceci se fait ressentir directement sur la masse de l’objet ; en effet des coquilles qui grandissent
plus vite seront moins e´paisses que de coquilles qui auront grandi plus lentement mais qui sont
plus aˆge´es. Ce phe´nome`ne sera vu dans une e´tude en ACP plus loin.
Une comparaison peut eˆtre faite avec les re´sultats obtenus par Arter (1989 [3]) qui a trouve´ un
coefficient de 3.18 pour l’espe`ce Unio tumidus du Lac Hallwil (Aargau, Suisse). Il a lui aussi
observe´ une diffe´rence de coefficient entre deux types de coquilles qu’il a distingue´s comme pro-
venant de diffe´rentes pe´riodes de temps. Il a en particulier obtenu une diffe´rence significative
de coefficient pour ses deux groupes et en a conclu que les conditions de vie des Unio tumidus
du Lac Hallwil ont change´ a` travers les aˆges. Une diffe´rence a aussi e´te´ observe´e ici entre les
individus les plus aˆge´s et les plus jeunes, induisant une diffe´rence significative de croissance. De
plus, le coefficient obtenu dans la base de donne´es est 2.7362, c’est-a`-dire nettement infe´rieur a`
celui trouve´ par Arter(1989[3]). Cela signifie clairement que l’accroisssement en poids par rap-
port a` la longueur a re´duit durant ces vingt dernie`res anne´es. Cela est parfaitement compatible
avec une acce´le´ration de la croissance.
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10.3.2 Anodonta anatina
10.3.2.1 Analyse de la variation des mesures morphome´triques
Comme pour les Unio tumidus, des tendances line´aires sont observe´es (Tableau 10.13) mais le
mode`le logarithmique est conserve´ pour l’e´tude des variations de la morphologie des Anodonta





























Tab. 10.13 – Variation des mesures morphome´triques pour Anodonta anatina.
10.3.2.2 Analyse biome´trique de la croissance de la coquille
Anodonta anatina
X Y r a ou log(a)∗ b R2 IC pour b F-test p-value
log(L) log(l) 0.8772 0.0409* 0.8468 0.7649 [0.7152 ;0.9784] 0
L l
L
-0.3004 0.6155 -0.001 0.0903 [0.0019 ; -0.0001] 0.03
log(L) log(R) 0.8597 -1.6703* 0.9646 0.7391 [0.8018 ;1.1274] 0
L R
L
-0.0470 0.1662 -0.0001 0.0022 [-0.0004 ;0.0003] 0.7406
log(L) log(E) 0.6128 -6.7522* 1.4084 0.3630 [0.8925 ;1.9243] 0
L E
L
0.2457 0.0038 0.00004 0.8906 [0.000005 ;0.0001] 0
log(L) log(U) 0.7353 -1.1723* 0.9308 0.5315 [0.6872 ;1.1745] 0
L U
L
-0.0703 0.2435 -0.0002 0.0049 [-0.0008 ;0.0005] 0.6205
log(L) log(W ) 0.9292 -12.9351* 3.3018 0.8607 [2.9288 ;3.6748] 0
L W
L
0.8479 -0.0839 0.0018 0.7190 [0.0015 ;0.0021] 0
log(L) log(V ) 0.9255 -13.6522* 3.2521 0.8537 [2.8741 ;3.6302] 0
L V
L
0.8431 -0.032 0.0007 0.7108 [0.0006 ;0.0008] 0.6205
log(L) log(A) 0.9886 3.6104* 1.8132 0.9769 [1.7304 ;1.896] 0
L A
L
0.9437 221.2959 13.5362 0.8906 [12.1116 ;14.9608] 0
log(L) log(P ) 0.9947 3.0448* 0.9299 0.9894 [0.901 ;0.9589] 0
L P
L
-0.5673 16.5501 -0.0136 0.3219 [-0.0195 ;-0.0077] 0
log(L) log(l2) 0.9171 0.5147* 0.7611 0.8379 [0.6672 ;0.8551] 0
L l2
L
-0.5855 0.7371 -0.0018 0.3428 [-0.0026 ;-0.0011] 0
Tab. 10.14 – Re´gression de l’e´volution des mesures morphome´triques par rapport a` la longueur
pour Anodonta anatina.
Tout d’abord, il peut eˆtre remarque´ qu’il y a une tre`s forte corre´lation entre tous les log(variables)
et la log(longueur), ce qui confirme que l’e´tude de la variation de ces variables en fonction de
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la longueur a un sens. De plus, les F-test confirment que le coefficient b n’est pas nul (Tableau
10.14).
Les re´gressions log(Y ) = log(a) + b.log(L) ont toutes un R2 tre`s e´leve´, sauf dans le cas de
l’e´paisseur qui sera e´tudie´e se´parement. Cela confirme que les re´gressions sont de bonne qualite´
et ont un sens.
Comme pourUnio tumidus, les variables largeur l, profondeurR, e´paisseur E, longueur ante´rieure
U , pe´rime`tre P et 2ie`me largeur l2 ont toutes une relation line´aire avec la longueur car les R2 de
la relation L − Y
L
sont faibles et les coefficients de corre´lations sont aussi tre´s faibles. Et dans
le cas du poids W , du volume V et de l’aire A, les R2 de la relation L− Y
L
et les coefficients de
corre´lation sont plus e´leve´s, ce qui signifie des relations non line´aires. Les relations sont aussi
visibles sur les graphes Fig. C.94, C.104, C.114, C.115, C.126, C.136, C.146, C.156 et C.166 en
Annexe C.2.2.
Dans chacune des re´gressions, une analyse des outliers a e´te´ effectue´e et, dans chacun des cas,
les graphiques en Annexes C.2.2 et le programme BACON enseignent qu’il n’y a ni outliers, ni
points leviers. De plus, les graphiques en Annexe C.2.2 montrent que le mode`le est de bonne
qualite´. Seule la re´gression de la longueur ante´rieure semble montrer des points aberrants. Leur
suppression ame´liorant la qualite´ du mode`le, ils ont e´te´ enleve´s.
Finalement les re´sultats sont visibles dans le tableau 10.15 et les graphiques en Annexe C.2.2.
Les conclusions allome´triques semblent dire que plus la coquille grandit, plus elle devient
e´lance´e, proportionnellement bombe´e, fine, massive et volumineuse mais moins e´tendue. Vu
que la longueur ante´rieure garde les meˆmes proportions tout au long de la croissance, avec
l’allome´trie ne´gative de la largeur, cela accentue la disyme´trie de la coquille. Et finalement, la
pointe qui monte au dessus du crochet deviendra de moins en moins ”pointue”.
Y Mode`le obtenu Allome´trie
l y = e−0.0409x0.8468 Allome´trie ne´gative
R y = e−1.6703x0.9646 Isome´trie
E y = e−6.7522x1.4084 Isome´trie
U y = e−1.266x0.9564 Isome´trie
W y = e−12.9351x3.3018 Isome´trie
V y = e−13.6522x3.2521 Isome´trie
A y = e3.6104x1.8132 Allome´trie ne´gative
P y = e3.0448x0.9299 Allome´trie ne´gative
l2 y = e0.5147x0.7611 Allome´trie ne´gative
Tab. 10.15 – Conclusions sur l’allome´trie pour Anodonta anatina.
L’e´paisseur va ici aussi poser un proble`me, le nuage de la Fig. C.114 en Annexe C.2.2.3 semble
tre´s disperse´ ; les corre´lations et les R2 semblent indiquer un mode`le de mauvaise qualite´.
10.3.3 Anodonta cygnea
10.3.3.1 Analyse de la variation des mesures morphome´triques
Comme pour Unio tumidus et Anodonta anatina, des tendances line´aires sont de´tecte´es
(Tableau 10.16) mais le mode`le logarithmique est garde´ pour l’e´tude des variations de la mor-
phologie.





























Tab. 10.16 – Variation des mesures morphome´triques pour Anodonta cygnea.
10.3.3.2 Analyse biome´trique de la croissance de la coquille
X Y r a ou log(a)∗ b R2 IC pour b F-test p-value
log(L) log(l) 0.9607 -0.0936* 0.8688 0.9170 [0.7184 ;1.0193] 0
L l
L
-0.4887 0.5759 -0.0008 0.2388 [-0.0016 ;0.0001] 0.0645
log(L) log(R) 0.9478 -2.9925* 1.2466 0.8905 [0.9953 ;1.4979] 0
L R
L
0.4981 0.1154 0.0004 0.2481 [0.000018 ;0.0008] 0.0588
log(L) log(E) 0.6184 -7.5597* 1.4911 0.3349 [0.3557 ;2.6265] 0.0636
L E
L
0.3806 0.0018 0.000034 0.1449 [0.00002 ;0.00008] 0.16
log(L) log(U) 0.9389 -3.3175* 1.4189 0.8724 [1.1072 ; 1.7305] 0
L U
L
0.6173 0.1436 0.0011 0.3810 [0.00002 ;0.0019] 0.0588
log(L) log(W ) 0.9649 -11.4778* 2.8962 0.9257 [2.4239 ;3.3685] 0
L W
L
0.9069 -0.0472 0.0011 0.8225 [0.0008 ;0.0014] 0
log(L) log(V ) 0.9636 -12.4201* 2.8992 0.9230 [2.4171 ;3.3812] 0
L V
L
0.9036 -0.0187 0.00044 0.8164 [0.00002 ;0.0006] 0
log(L) log(A) 0.9867 4.1214* 1.6966 0.9737 [1.5294 ;1.8637] 0
L A
L
0.9175 465.6545 10.5238 0.8418 [7.7907 ;13.257] 0
log(L) log(P ) 0.9919 3.0351* 0.9309 0.9826 [0.8595 ;1.0024] 0
L P
L
-0.5195 16.3567 -0.0122 0.2698 [-0.0243 ;-0.0002] 0.0472
log(L) log(l2) 0.9584 0.5370* 0.7523 0.9124 [0.6181 ;0.8865] 0
L l2
L
-0.7439 0.7038 -0.0016 0.5533 [-0.0024 ;0.0001] 0.0015
Tab. 10.17 – Re´gressions des mesures morphome´triques par rapport a` la longueur pour Ano-
donta cygnea.
Tout d’abord, il peut eˆtre remarque´ qu’il y a une tre`s forte corre´lation entre tous les log(variables)
et la log(longueur), ce qui confirme que l’e´tude de la variation de ces variables en fonction de
la longueur a un sens. De plus, les F-test confirment que le coefficient b n’est pas nul (Tableau
10.17).
Les re´gressions log(Y ) = log(a) + blog(L) ont toutes un R2 tre´s e´leve´, sauf dans le cas de
l’e´paisseur qui sera e´tudie´e se´parement. Cela confirme que les re´gressions sont de bonne qualite´
et ont un sens.
Comme pour Unio tumidus et Anodonta anatina, les variables largeur l, profondeur R, e´paisseur
E, longueur ante´rieure U , pe´rime`tre P et 2ie`me largeur l2 ont toutes une relation line´aire avec
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la longueur car les R2 de la relation L − Y
L
sont faibles et les coefficients de corre´lation sont
aussi tre`s faibles. Et dans le cas du poids W , du volume V et de l’aire A, les R2 de la relation
L− Y
L
et les coefficients de corre´lation sont plus e´leve´s, ce qui signifie des relations non line´aires.
Les relations sont aussi visibles sur les graphes Fig. C.176, C.186, C.196, C.197, C.207, C.217,
C.227, C.237 et C.247 en Annexe C.2.3.
Dans chacune des re´gressions, une analyse des outliers a e´te´ effectue´e et, dans chacun des cas,
les graphiques en Annexe C.2.3 et le programme BACON enseignent qu’il n’y a ni outliers, ni
points leviers. De plus les graphiques en Annexe C.2.3 montrent que le mode`le est de bonne
qualite´.
Finalement les re´sultats sont visibles dans le tableau 10.18 et les graphiques en Annexe C.2.3.
Les conclusions allome´triques semblent dire que les proportions globales (longueur, largeur)
restent les meˆmes. C’est une premie`re diffe´rence par rapport a` Anodonta anatina. Par contre
la coquille reste proportionnellement bombe´e, fine, massive et volumineuse. Mais la longueur
ante´rieure devient de plus en plus grande, ce qui va donner une impression d’allongement,
a` cause du fait que la largeur est isome´trique. Et finalement, la pointe qui monte au dessus
du crochet (qui e´tait proe´minente chez Anodonta anatina, mais moins chez Anodonta cygnea)
deviendra de moins en moins ”pointue”.
Y Mode`le obtenu Allome´trie
l y = e−0.0936x0.8688 Isome´trie
R y = e−2.9925x1.2466 Isome´trie
E y = e−7.5597x1.4911 Isome´trie
U y = e−3.3175x1.4189 Allome´trie positive
W y = e−11.4778x2.8962 Isome´trie
V y = e−12.4201x2.8992 Isome´trie
A y = e4.1214x1.6966 Allome´trie ne´gative
P y = e3.0351x0.9309 Isome´trie
l2 y = e0.537x0.7523 Allome´trie ne´gative
Tab. 10.18 – Conclusions sur l’allome´trie pour Anodonta cygnea
Tout comme les autres espe`ces, l’e´paisseur pose proble`me ; le nuage de la Fig. C.196 en Annexe
C.2.3.3 semble tre`s disperse´. Les corre´lations et les R2 semblent indiquer un mode`le de mauvaise
qualite´.
Ici aussi une comparaison peut eˆtre faite avec les observations de Arter (1989 [3]) qui a obtenu
un coefficient de 2.70. Ceci ne diffe`re que tre`s peu de nos observations, mais sachant qu’il n’y
a que peu d’individus dans la base de donne´es, il n’est pas e´vident de se fier aux re´sultats.
10.3.4 Conclusion sur l’analyse morphome´trique
L’inte´reˆt de cette analyse e´tait de connaitre l’e´volution de la forme ge´ne´rale des coquilles au
long de la croissance afin de faire une e´tude la plus comple`te possible des espe`ces e´tudie´es. Le
mode`le classique choisi Y = a.Xb a permis de mettre en e´vidence les modifications suivantes :
– pour Unio tumidus : au fur et a` mesure de la croissance, la coquille devient plus e´lance´e,
moins bombe´e, plus e´paisse, moins massive, moins volumineuse et moins e´tendue. La
longueur ante´rieure garde les meˆmes proportions, ce qui accentue la dissyme´trie. Elle
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paraˆıt de plus en plus allonge´e. De plus, une comparaison avec les re´sultats d’Arter (1989
[3], Lac Hallwil, Argovie, Suisse) concernant le poids, a permis d’observer un accroissement
en poids plus faible ces dernie`res anne´es. Ceci, associe´ aux constatations sur les mode`les
de croissance de von Bertalanffy, permet de sugge´rer une acce´le´ration de la croissance
chez l’espe`ce Unio tumidus ;
– pour Anodonta anatina : au fur et a` mesure de la croissance, la coquille devient de plus en
plus e´lance´e. Elle reste proportionnellement bombe´e, fine, massive et volumineuse, mais
moins e´tendue. Sachant que la longueur ante´rieure garde les meˆmes proportions et que la
largeur a une allome´trie ne´gative, cela accentue la dissyme´trie de la coquille. Elle paraˆıt de
plus en plus e´lance´e. Finalement, la pointe au dessus du crochet deviendra moins saillante.
Or cette pointe e´tait un moyen de diffe´rencier Anodonta anatina d’Anodonta cygnea, ce
qui rendra plus difficile leur distinction chez les coquilles aˆge´es ;
– pour Anodonta cygnea : la coquille garde globalement les meˆmes proportions (longueur,
largeur). Elle reste proportionnellement bombe´e, fine, massive et volumineuse. Sachant
que la longueur ante´rieure augmente, cela donne une impression d’allongement. Avec
l’isome´trie de la largeur, elle paraˆıtra plus e´tendue qu’Anodonta anatina. La pointe au
dessus du crochet deviendra moins saillante. Une comparaison avec Arter [3] a aussi
e´tait faite. Bien que les re´sultats soient tre`s semblables, mais reposant seulement sur 15
individus et sur le fait que les coquilles de cette espe`ce sont tre`s fines, il est bien plus
difficile d’observer d’e´ventuels changements en poids.
10.4 Sous-spe´ciation ?
Il a e´te´ remarque´ dans l’espe`ce Unio tumidus qu’il semblait y avoir une sous-spe´ciation. En
effet, une diffe´rence importante d’e´paisseur de coquille apparait sur des coquilles ayant la meˆme
taille. Une premie`re hypothe`se e´tait qu’il s’agissait de deux espe`ces diffe´rentes. Le livre Fauna
Helvetica 2 [113] signale deux espe`ces d’Unios et deux d’Anodontes dans le Lac de Neuchaˆtel.
Mais Pascal Stucki (Aquabug, Saint-Blaise, Suisse) et le Dr. Heinrich Vicentini (Bu¨ro fu¨r Fisch-
und Gewa¨ssero¨kologie, Zurich, Suisse) ont confirme´ qu’il n’y avait que trois espe`ces et non
quatre (deux espe`ces d’Anodontes et une d’Unio) dans la base de donne´es. Alors, d’ou` vient
cette diffe´rence ? A leur avis, il s’agit d’une diffe´rence de croissance. En effet, il a e´te´ observe´
partout en Europe une augmentation du taux de croissance, et il a e´te´ brie`vement remarque´
aussi lors des calculs du taux de croissance section 9.2.1.1. Par conse´quent, des coquilles peuvent
avoir la meˆme taille mais ne pas avoir le meˆme aˆge du fait que les plus jeunes grandissent plus
vite. Mais le corollaire est une coquille plus fine car ces dernie`res s’e´paississent avec l’aˆge.
Afin d’essayer de visualiser cet effet sur les donne´es, une analyse en composantes principales
(ACP) est utilise´e pour confirmer l’analyse des spe´cialistes et non d’un effet de sous-spe´ciation.
En effet, les coquilles ayant e´te´ re´colte´es dans la meˆme zone de collecte, il ne peut pas s’agir
d’une sous-spe´ciation, qui intervient plutoˆt lorsque deux populations sont isole´es l’une de l’autre.
10.4.1 Analyse en composantes principales : discrimination des espe`ces
d’Unios
Une analyse en composantes principales (ACP) a e´te´ effectue´e a` l’aide des donne´es mor-
phome´triques, c’est-a`-dire longueur, largeur, profondeur, e´paisseur, longueur ante´rieure, poids,
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volume, aire, pe´rime`tre et courbure. Ces diffe´rentes mesures sont corre´le´es entre elles. Pour les
de´correler, l’information contenue dans le tableau de donne´es sera concentre´e sur deux compo-
santes principales.
Dix variables, donc au maximum dix composantes, peuvent eˆtre obtenues. Ne´anmoins, ne seront
retenues que celles qui comportent le plus de variance explique´e. Les re´sultats de l’ACP sont
dans le tableau 10.19. La premie`re composante principale exprime a` elle seule une grande partie
de la dispersion du nuage de points (Fig. 10.14).
Composante Valeur propre Pourcentage variance Pourcentages cumule´s
1 2.9797 88.7870 88.7870
2 0.9129 8.3338 97.1208
3 0.3341 1.1160 98.2368
4 0.2514 0.6320 98.8688
5 0.2256 0.5089 99.3777
6 0.1823 0.3323 99.7100
7 0.1490 0.2220 99.9320
8 0.0719 0.0516 99.9836
9 0.0328 0.0108 99.9944
10 0.0238 0.0056 100.0000
Tab. 10.19 – Re´sultat de l’ACP pour la discrimination des espe`ces d’Unios.
Fig. 10.14 – Variance explique´e par les deux premie`res composantes de l’ACP.
En regardant de´sormais la projection du nuage de points sur les deux premie`res composantes
(Fig. 10.15), et en y distinguant trois groupes en fonction de l’aˆge (aˆge infe´rieur a` 4 ans en bleu,
aˆge entre 4 et 10 ans en rouge et aˆge supe´rieur ou e´gal a` 11 ans en vert), il est constate´ que les
deux groupes bleu et rouge sont se´pare´s, c’est-a`-dire qu’il y a une diffe´rence morphome´trique
significative entre les deux groupes d’aˆge.
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Fig. 10.15 – Analyse en composantes principales pour l’espe`ce Unio tumidus par distinction
d’aˆge.
Finalement le cercle des corre´lations montre la corre´lation entre les variables initiales et les
deux composantes se´lectionne´es (Fig. 10.16) ; il y est visible que presque toutes les variables
sont corre´le´es positivement avec la premie`re composante. Ceci signifie que dans le nuage de
points de la Fig. 10.15, les coquilles les plus massives, les plus e´tendues et les plus bombe´es
seront dans la partie droite du graphe, ce qui correspond tout a` fait aux coquilles les plus aˆge´es
(en vert, aˆge supe´rieur a` 10 ans).
En conclusion, il y a effectivement une diffe´rence significative dans la population, mais cette
diffe´rence semble eˆtre principalement due a` l’aˆge.
Fig. 10.16 – Cercle des corre´lations de l’ACP.
10.4.2 Analyses des contours
Il y a donc effectivement une diffe´rence significative a` l’inte´rieur de la population d’Unio
tumidus, mais comment eˆtre suˆr que cela n’est pas duˆ a` une diffe´rence d’espe`ce ou de sous-
espe`ce ? Pour confronter une telle hypothe`se, une e´tude de la forme des coquilles en utilisant
les contours semble eˆtre une me´thode pertinente.
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10.4.2.1 Analyse et comparaison de la forme de la coquille des unionide´s du Lac
de Neuchaˆtel a` l’aide des landmarks
La forme des coquilles va eˆtre compare´e en utilisant la me´thode des landmarks. Les donne´es
correspondent a` huit points repe´re´s sur chacune des coquilles (voir la section 5.3.2 de la partie
collecte des donne´es) et l’objectif est de les comparer.
Tout d’abord, il faut transformer les donne´es pour enlever les effets de tailles. Pour cela l’ajus-
tement Procrustes ([11]) a e´te´ utilise´. Apre´s avoir rendu les donne´es utilisables (Fig. 10.17), il
a e´te´ alors possible d’e´tudier la forme des coquilles en utilisant l’ACP.
Fig. 10.17 – Graphe des landmarks des Unio tumidus.
Comme pre´ce´dement, un code de couleur a e´te´ utilise´ afin de distinguer trois groupes d’aˆges :
en bleu, aˆge infe´rieur a` 4 ans, en rouge de 4 a` 10 ans, et en vert supe´rieur ou e´gal a` 11 ans.
Le logiciel PAST permet de calculer directement les re´sultats de l’ACP et de faire le graphe
du nuage de points en fonction des deux premie`res composantes (Fig. 10.18), sur lequel il est
possible d’ajouter les ellipses de confiance a` 95%. Chaque point homologue est repe´re´ par son
abscisse X et son ordonne´e Y , ce qui fait 16 variables pour l’ACP (Tableau 10.20).
Fig. 10.18 – ACP a` partir des points homologues pour Unio tumidus.
Le graphique Fig. 10.18 montre que les groupes d’aˆges n’ont pas de diffe´rences significatives car
les ellipses de confiance se superposent presque totalement. Ceci signifierait que la forme des
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Tab. 10.20 – Re´sultats de l’ACP pour la comparaison des formes de la coquille des Unios a`
l’aide des landmarks.
coquilles est identique quelque soit la classe d’aˆge. Cependant il est difficile de conclure a` partir
de cette analyse car, comme il a de´ja` e´te´ remarque´, les points homologues choisis restent de
pertinence re´duite. En effet, ce sont, selon Bookstein 1991 [11], des points homologues de type
2 et 3 qui ne ve´hiculent que tre`s peu d’information ge´ne´tiquement relie´e a` un morphotype.
10.4.2.2 Analyse et comparaison de la forme de la coquille des unionide´s du Lac
de Neuchaˆtel a` l’aide de l’analyse harmonique
Afin de pouvoir conclure sur la forme des coquilles, une e´tude de contour plus comple`te va
eˆtre ope´re´e. En effet le logiciel CDFT ([32]) est une alternative aux landmarks dans le cas ou`
il n’y a pas de points homologues ge´ne´tiquement significatifs.
Apre`s avoir e´tudie´ les contours des coquilles a` l’aide du logiciel CDFT, les valeurs des 40
harmoniques correspondant a` la de´composition en coefficients de Fourier du contour de chaque
individu sont obtenues, ainsi que l’aire et le pe´rime`tre des coquilles.
10.4.2.2.1 ACP sur les harmoniques
Afin de mesurer d’e´ventuelles diffe´rences de contours entre les Unio tumidus, une ACP
est effectue´e sur ces harmoniques ([32]). Tout d’abord pour e´viter un effet de taille, il a fallu
standardiser les harmoniques en les divisant par la valeur de la racine carre´e de l’aire de chaque
coquille. Les re´sultats de l’ACP sont donne´s Fig. 10.19 et Fig. 10.20, dans lesquelles les classes
d’aˆges sont donne´es comme dans l’ACP pre´ce´dente.
Il est parfaitement visible sur la Fig. 10.19 que les diffe´rentes classes d’aˆges se succe`dent de
fac¸on continue. Ceci signifie qu’il n’y a bien ici qu’une seule population, ayant la meˆme forme
globale, avec quelques le´ge`res variations subsistant en fonction de l’aˆge.
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Fig. 10.19 – ACP pour l’analyse des contours d’Unio tumidus.
Fig. 10.20 – Variances explique´es par les 10 premie`res composantes.
10.4.2.2.2 Comparaison des harmoniques de contours
L’ide´e ici est aussi d’utiliser la re´gression pour montrer que les contours des valves de tous
les Unionide´s sont bien identiques. Les coefficients de Fourier d’une valve (droite ou gauche)
de chaque individu ont e´te´ re´gresse´s les uns contre les autres. Avec les diffe´rents coefficients de
re´gression obtenus, il est possible d’en de´duire un coefficient de re´gression moyen, ainsi qu’un
intervalle de confiance et un coefficient de de´termination moyen. Les re´sultats obtenus sont
dans le tableau 10.21
Nombre d’individus Moyenne Ecart-type Intervalle R2 moyen
Unio tumidus 85590 1.0192 0.3527 [0.3138 ;1.7246] 0.9992
Tab. 10.21 – Comparaison des harmoniques de contours pour Unio tumidus
Ces re´sultats montrent bien qu’il y a e´galite´ entre les descripteurs de Fourier de tous les individus
unionide´s, en effet un coefficient de re´gression moyen de 1.0192 a e´te´ trouve´ avec un intervalle
de confiance contenant bien la valeur 1 et un R2 moyen de 0.9992. Cela signifie que l’hypothe`se
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que les contours des valves de tous les individus sont bien identiques peut eˆtre accepte´e, ce qui
tend a` sugge´rer une meˆme forme globale.
10.4.3 Conclusion sur la sous-spe´ciation
De´sormais la preuve que les formes globales des coquilles sont les meˆmes a e´te´ apporte´e, les
seules variations e´tant dues a` l’aˆge. Il s’agit bien d’une seule espe`ce et il n’y a pas lieu de croire
qu’il y a une sous-espe`ce. La seule hypothe`se restante pour expliquer la diffe´rence observe´e reste
la diffe´rence de vitesse de croissance. Celle-ci est confirme´e par le fait que des classes d’aˆges
peuvent eˆtre distingue´es dans les ACP. De plus, dans les re´sultats des courbes de croissance
de von Bertalanffy, une augmentation de la croissance ces dernie`res anne´es est visible. Tout
ceci ajoute´ a` la comparaison avec les re´sultats de Arter [3] qui montre aussi que les coquilles
deviennent moins massives, prouve de manie`re formelle l’acce´le´ration de la croissance.
10.5 Discrimination des espe`ces Anodonta anatina et
Anodonta cygnea
10.5.1 Analyse en composantes principales des donne´es morphome´triques
des Anodontes
Une analyse en composantes principales (ACP) a e´te´ effectue´e sur les espe`ces d’Anodontes a`
l’aide des meˆmes donne´es morphome´triques que pour Unio tumidus en y ajoutant la mesure ap-
pele´e 2ie`me largeur. Un total de 10 variables est donc obtenu. Ces variables e´tant corre´le´es, l’ACP
va fournir 10 nouvelles variables (les composantes principales), non corre´le´es. Les premie`res
fournissant le plus d’information (Fig. 10.23), ce sont celles-la` qui seront utilise´es.
Fig. 10.21 – Nuage de points en fonction des composantes 1 et 2, les Anodonta anatina sont
en bleu et les Anodonta cygnea en rouge.
Sur la Fig. 10.21 il est visible qu’il y a une diffe´rence entre les deux groupes. Le nombre
d’individus de chaque espe`ce e´tant faible, il est difficile d’obtenir un resultat plus net.
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Fig. 10.22 – Cercle des corre´lations des diffe´rentes variables morphome´triques avec les deux
premie`res composantes principales.
Sur le cercle des corre´lations (Fig. 10.22), la deuxie`me composante, celle qui se´pare les groupes,
est porte´e par l’information de l’e´paisseur. Ceci est assez e´vident car les Anodonta anatina ont
une coquille qui s’e´paissit en allant vers le bord ante´rieur. En revanche, ce qui est surprenant
c’est que les marges supe´rieures (ce qui correspond a` la mesure 2ie`me largeur) ne semblent
pas eˆtre significatives. Cela doit eˆtre duˆ a` la faible quantite´ d’Anodonta cygnea collecte´es. La
variance explique´e par les axes est donne´e en Fig. 10.23.
Fig. 10.23 – Pourcentage de variance explique´e par les composantes principales.
10.5.2 Analyse et comparaison de la forme de la coquille des Ano-
dontes a` l’aide de l’analyse harmonique
Apre´s avoir e´tudie´ les contours des coquilles d’Anodontes a` l’aide du logiciel CDFT, les valeurs
des 20 harmoniques correspondant a` la de´composition en coefficients de Fourier du contour de
chaque individu sont obtenus, ainsi que l’aire et le pe´rime`tre des coquilles.
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Afin de visualiser les diffe´rences de contours entre les Anodonta anatina et les Anodonta cygnea,
une ACP sur ces harmoniques ([32], [119], [120]) est effectue´e. Tout d’abord, pour e´viter un
effet de taille, il a fallu re´duire les harmoniques en les divisant par la valeur de la racine carre´e
de l’aire de chaque coquille. Les re´sultats de l’ACP sont donne´s Fig. 10.24 et Fig. 10.25, dans
lesquelles les Anodonta anatina figurent en bleu et les Anodonta cygnea en rouge.
Fig. 10.24 – ACP pour l’analyse des contours d’Unio tumidus.
Sur la Fig. 10.24 les contours se´parent tre`s mal les deux groupes, ce qui semble logique car les
deux espe`ces ont une forme globale similaire pour un oeil non averti. Il est de´ja` tre´s difficile
pour un spe´cialiste de diffe´rencier les espe`ces sans regarder les stries de croissance. De plus, il
n’y a que tre`s peu d’Anodonta cygnea dans la base de donne´es, ce qui fausse les re´sultats. La
quantite´ de variance explique´e par les axes est donne´e en Fig. 10.25.
Fig. 10.25 – Variances explique´es par les 10 premie`res composantes.
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10.5.3 Conclusion sur la discrimination des espe`ces d’Anodontes
Les espe`ces d’Anodontes, Anodonta anatina et Anodonta cygnea, e´tudie´es ici sont tre`s sem-
blables et difficiles a` distinguer visuellement. Il semblerait d’apre`s l’ACP que l’e´paisseur de la
coquille soit une possibilite´ de distinction entre les deux espe`ces. Cependant, il faudrait avoir
des individus morts pour les comparer. L’analyse des contours a prouve´ que ces espe`ces sont
tre`s difficilement distinguables a` l’oeil nu. Mais la forme des stries de croissance est une aide,
les stries d’Anodonta anatina sont arrondies alors que celles d’Anodonta cygnea ont une zone
paralle`le au bord ventral. De plus, pour les individus jeunes, la pointe saillante au dessus du
crochet permet de distinguer les deux espe`ces : elle est plus prononce´e chez Anodonta ana-
tina. Mais les analyses morphome´triques ont montre´ que ce n’est plus un crite`re fiable pour les
individus aˆge´s.
Chapitre 11
Donne´es topographiques des coquilles
d’Unionide´s
11.1 Comment extraire au mieux l’information topogra-
phique ?
Durant la biomine´ralisation de leur coquille, les mollusques bivalves d’eau douce enregistrent
aussi les variations environnementales a` des e´chelles diffe´rentes comme les mollusques marins.
Cependant l’environnement d’eau douce ne fournit pas les meˆmes conditions que l’oce´an et il
est souvent difficile de relier les incre´ments de croissance de la coquille avec des conditions envi-
ronnementales pe´riodiques ou re´gulie`res. Dans ce cas, il semble que la meilleure me´thode pour
la de´convolution des signaux environnementaux (pour rendre l’image utilisable), soit l’analyse
multiscalaire, c’est-a`-dire l’analyse en ondelette (Fig. 11.1, [27], [39], [108], [109], [110], [121]).
Fig. 11.1 – (A) Image en niveau de gris de la surface de la coquille. (B) Reconstruction de
niveau 4 a` partir de l’analyse multiscalaire (a` l’aide d’ondelettes) : l’image a e´te´ e´tudie´e a` sept
niveaux de re´solution diffe´rents, chacun d’entre eux e´tant caracte´rise´ par des coefficients de
de´tail et d’approximation. (C) A partir de l’image filtre´e, une ligne de niveaux de gris peut eˆtre
e´chantillonne´e pour montrer la variation de coefficients de de´tail au niveau 4.
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11.2 Prismes de croissance
A l’aide du microscope e´lectronique a` balayage, il est possible de visualiser l’organisation
interne de la coquille (voir pre´ce´demment). En particulier, il est possible de visualiser la couche
lamellaire et la couche prismatique et de mesurer la taille de chacun des prismes (Fig. 11.2).
Fig. 11.2 – Mesure des prismes a` l’aide du microscope e´lectronique a` balayage.
Sur la Fig. 11.2, il y a deux possibilite´s pour mesurer la taille des prismes, au niveau externe
ou au niveau interne. Certains prismes semblent se se´parer deux par deux et il est parfois
difficile de savoir lesquels mesurer. D’apre´s Checa (2000 [20]) et Checa et Rodriguez-Navarro
(2001 [21]), durant leur croissance, les prismes s’e´tendent late´ralement et de haut en bas, ce qui
cre´e une compe´tition entre les prismes (Fig. 11.3). Les prismes grandissant plus vite prendront
la place des plus petits. Cela cre´e les subdivisions visibles sur la Fig. 11.2. La partie la plus
ancienne des prismes est donc celle situe´e sur le dessus, et leur taille est acquise tre`s toˆt durant
la formation. Pour pouvoir relier cette mesure a` l’e´tude de la surface externe, il a e´te´ choisi
de mesurer la taille des prismes sur leur face externe, ce qui a permis d’obtenir une courbe
de croissance des prismes (Fig. 11.4). Seules quelques coquilles ont pu eˆtre mesure´es de cette
manie`re, e´tant donne´ le temps ne´cessaire a` un tel travail. Pour la meˆme raison, il n’a pas e´te´
possible de mesurer les prismes sur toute la surface des coquilles, mais il a e´te´ possible de
remonter sur quelques anne´es de croissance (entre 954 et 1343 prismes).
11.2.1 Taille moyenne des prismes
A premie`re vue, la taille des prismes semble varier autour de sa moyenne tout au long de la
croissance (Fig. 11.4). Les re´sultats de statistiques descriptives pour la mesure des prismes se
trouvent dans le tableau 11.1.
Individu Moyenne Variance Minimum Maximum Individu Moyenne Variance Minimum Maximum
227D 18.6058 7.4555 3.64 50.10 361D 19.4925 6.7179 3.81 57.30
261D 24.6144 9.6084 5.75 79.50 416D 16.9999 6.4256 3.65 41.40
261G 25.1358 9.8888 4.51 87.10 418D 20.5754 8.2228 4.16 67.00
314D 19.0268 7.0980 4.08 56.40 418G 20.4860 6.9268 5.37 60.10
344D 16.0921 5.6422 3.70 36.20 492D 16.0405 5.8264 3.59 37.50
344G 13.9341 5.1659 2.66 36.10 492G 16.1551 5.9088 3.08 44.00
Tab. 11.1 – Mesures de tendances centrales et de dispersion des prismes de croissance.
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Fig. 11.3 – Sche´ma montrant la compe´tition entre les prismes durant la croissance, comme
explique´ par Checa (2000 [20]) et Checa et Rodriguez-Navarro (2001 [21]).
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Il y a une diffe´rence de 10µm entre les moyennes, mais les variances ont un meˆme ordre de
grandeur. En effet si l’on regarde les boxplots de la Fig. 11.5, les moyennes et variances des
tailles de prismes sur les coquilles e´tudie´es semblent varier de la meˆme manie`re. Meˆme si certains
maxima sont deux ou trois fois plus importants que les autres, ils repre´sentent des outliers.
Fig. 11.4 – Courbes obtenues apre´s mesure des prismes. La ligne rouge repre´sente la valeur
moyenne.
Cette constance dans la taille des prismes tout au long de la croissance est aussi montre´e par la
Fig. 11.6 ou` l’on voit qu’il n’y a aucune relation entre la taille des prismes, l’aˆge et la longueur
de la coquille. Un coefficient de corre´lation de 0.56 entre la taille des prismes et la longueur de
la coquille appuie aussi cette conclusion.
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Fig. 11.5 – Boxplots repre´sentant la distribution des tailles de prismes pour les coquilles
e´tudie´es.
Fig. 11.6 – Graphe de la taille moyenne des prismes contre la longueur de la coquille, en
fonction de l’aˆge (en couleur).
11.2.2 Cyclicite´s au sein des prismes ? Ou bruit blanc ?
Une premie`re ide´e pour l’e´tude de ces signaux (Fig. 11.4) serait d’essayer d’en extraire des
cycles, que la coquille aurait enregistre´s au long de la croissance, comme elle peut le faire sur
sa surface avec les arreˆts de croissance. Cependant, a` la vue des signaux, par exemple celui de
la coquille 227D, les valeurs semblent rester autour d’une valeur moyenne, et ne pas avoir de
tendance particulie`re. Une des conse´quences du fait que ces prismes sont forme´s ale´atoirement
serait que le nombre de prismes forme´ par jour est variable. De plus, d’apre´s le Prof. Elena
Dunca (discussion informelle lors de la 1rst International Conference of Sclerochronology) les
prismes seraient forme´s de manie`re totalement ale´atoire, et n’aurait pas de lien avec ce qu’il se
passe sur la surface de la coquille. Le nombre de prismes par jour ne serait pas fixe, mais lie´
au hasard. Les prismes grandissant verticalement de haut en bas ([35]), ils ne sont pas forme´s
simultane´ment avec la surface. D’ailleurs, il est note´ dans l’ouvrage de Rhoads et Lutz (1980
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[84]) que les prismes des coquilles sont en ge´ne´ral verticaux, afin d’accroitre la protection de
la coquille et de re´duire la dissolution en cas d’attaque de la surface. Des noyaux prismatiques
sont emprisonne´s au sein de la matie`re organique, et ceux-ci continuent de grandir bien apre´s
leur formation. Ceci signifie que les lignes de croissance visibles sur la surface n’ont pas de lien
avec les prismes a` l’inte´rieur de la coquille. Le fait d’observer des prismes de taille diffe´rente,
et des prismes qui semblent s’eˆtre coupe´s en deux, serait duˆ a` la compe´tition entre prismes
lors de leur croissance pour occuper la place qui leur est disponible ([20], [21], [22] et [84]). Si
les prismes de croissance ne refle`tent pas les arreˆts de croissance, en revanche, ces arreˆts sont
visibles au sein de la couche lamellaire ([87]) comme sur la Fig. 9.7, mais sont assez difficiles a`
distinguer.
Le fait que la formation des prismes soit ale´atoire ame`ne donc a` conclure qu’il n’y a pas de
cyclicite´ dans leur taille et donc que les signaux obtenus doivent eˆtre des bruits blancs. Si
ce n’est pas le cas alors cela signifie qu’il y a de la cyclicite´ dans les prismes et donc que leur
formation n’est pas ale´atoire. Graˆce a` l’aide du Professeur Vandergheynst et au test imple´mente´
sur Matlabr du Professeur Vesin de l’EPFL de Lausanne, Suisse, chacun des signaux a e´te´ teste´
pour ve´rifier s’il s’agit d’un bruit blanc ou non. L’autocorre´lation dans un bruit blanc e´tant
nulle, si la forme de la fonction d’autocorre´lation des signaux a la forme d’une fonction Dirac
alors ce sera une premie`re indication. De plus, si le test du Professeur Vesin donne un re´sultat
infe´rieur a` 0.05 alors la conclusion est que le signal constitue un bruit blanc. Si la conclusion
est que les signaux sont bien des bruits blancs, alors cela signifiera que la taille des prismes
est une variable ale´atoire, et a` la vue de la forme des signaux, varie autour de sa moyenne. Il
faudra ensuite trouver la loi de distribution suivie par cette variable ale´atoire.
11.2.2.1 Test du bruit blanc
Les re´sultats du test du bruit blanc sont donne´s dans le tableau 11.2, et les graphes des
fonctions d’autocorre´lation en Fig. 11.7.
Re´sultats du test
Coquille Re´sultat Conclusion Coquille Re´sultat Conclusion
227D 0.0597 Non Bruit Blanc 361D 0.0187 Bruit Blanc
261D 0.0221 Bruit Blanc 416D 0.1479 Non Bruit Blanc
261G 0.0271 Bruit Blanc 418D 0.1238 Non Bruit Blanc
314D 0.0522 Non Bruit Blanc 418G 0.0531 Non Bruit Blanc
344D 0.0371 Bruit Blanc 492D 0.0669 Non Bruit Blanc
344G 0.0293 Bruit Blanc 492G 0.0371 Bruit Blanc
Tab. 11.2 – Re´sultat du test du bruit blanc sur la cyclicite´ des prismes de croissance.
Les re´sultats du test donnent certains signaux comme n’e´tant pas des bruits blancs ; cependant
les valeurs obtenues sont assez proches de 0.05 et, de plus, les fonctions d’autocorre´lation ont
toute la forme d’un Dirac. Par exemple pour la coquille 492, la valve droite obtient un test
ne´gatif alors que la valve gauche obtient un test positif. La conclusion a` la vue des fonctions
de corre´lation sera bien un bruit blanc. Pour la coquille 418, la valve droite semble avoir une
cyclicite´ dans la fonction d’autocorre´lation et le test donne 0.1238. Il semblerait qu’il y ait un
effet, mais 0.1238 n’est pas si loin de 0.05 et les re´sultats de la valve gauche donnent bien un
bruit blanc autant au niveau de l’autocorre´lation que du test. Il en est de´duit alors qu’ici aussi,
il s’agit d’un bruit blanc.
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En conclusion, les signaux des huit coquilles e´tudie´es sont bien des bruits blancs. Ceci signifie
que la taille des prismes est une variable ale´atoire. Etant prouve´ dans de nombreux articles que
les lignes visibles sur la surface correspondent a` des cycles pre´cis, la conclusion est que la taille
des prismes n’est pas du tout lie´ a` la construction de la surface de la coquille. La re´partition
de leur taille reste donc un processus ale´atoire sans lien apparent avec les incre´ments.
Fig. 11.7 – Fonctions d’autocorre´lation des signaux e´tudie´s.
11.2.2.2 Loi de distribution des prismes
Maintenant qu’il est ve´rifie´ que les prismes suivent une loi ale´atoire, il va falloir trouver
quelle est celle qui semble la plus approprie´e pour de´crire leur distribution. Afin de pouvoir
tester quelle loi peut convenir le mieux, un ajustement des histogrammes de densite´ des tailles
de prismes est effectue´ pour chacune des coquilles e´tudie´es. Pour cela certaines lois de pro-
babilite´s sont choisies, pouvant a` priori convenir, et des test du χ2 ont e´te´ applique´s afin de
ve´rifier si l’histogramme suit bien cette loi. La toolbox ”dfittool” de Matlabr permet d’estimer
les parame`tres de diffe´rentes lois teste´es et de ve´rifier graphiquement l’ajustement. De plus,
elle permet de faire les ”probability plot” pour chaque loi, et donc de ve´rifier l’ajustement de
fac¸on plus pre´cise qu’avec l’histogramme. Les lois choisies sont les lois de Birnbaum-Saunders,
Gamma, Generalized Extreme Value, Inverse Gaussian, Lognormale et Normale. Si la loi Nor-
male s’ave`re eˆtre la plus approprie´e, cela signifiera qu’il s’agit de bruits blancs gaussiens.
Pour la plupart des signaux, c’est la loi Gamma qui donne les meilleurs re´sultats, sauf dans le
cas de la coquille 492D ou` c’est une loi Normale (Table 11.3 a` 11.14). Le fait de trouver une loi
Gamma peut sembler inattendu, une loi Normale ayant e´te´ plus conforme a` la vue de la forme
des signaux. Cependant le fait d’avoir exclusivement des valeurs strictement positives explique
pourquoi il n’est pas possible de trouver une loi Normale. Mais la loi Gamma tendant vers une
loi Normale, il semble finalement tout a` fait logique d’obtenir ce type de re´sultat.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 17.0019 et 0.433462 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.071652 ; 6.34189 et 15.3619 0.1511 Positif
Gamma 6.10888 et 3.0457 0.1170 Positif
Inverse Gaussian 18.6058 et 94.5827 pas de test Visuel
Lognormal 2.8394 et 0.423517 1.1060e-008 Ne´gatif
Normale 18.6058 et 7.4555 7.9830e-009 Ne´gatif
Conclusion : la loi Gamma est meilleure pour la coquille 227D.
Tab. 11.3 – Etude de la loi des prismes de la coquille 227D.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 22.7712 et 0.401913 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.0305421 ; 7.78191 et 20.381 0.0047 Ne´gatif
Gamma 6.86236 et 3.58688 0.0034 Ne´gatif
Inverse Gaussian 24.6144 et 146.464 pas de test Visuel
Lognormal 3.12871 et 0.393497 1.3156e-004 Ne´gatif
Normale 24.6144 et 9.6084 4.2388e-010 Ne´gatif
Conclusion : malgre´ le rejet par le test, la loi Gamma est meilleure pour la coquille 261D.
Tab. 11.4 – Etude de la loi des prismes de la coquille 261D.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 23.0067 et 0.429155 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.0729011 ; 8.47657 et 20.8518 0.1371 Positif
Gamma 6.30996 et 3.9835 0.0645 Positif
Inverse Gaussian 25.1358 et 130.471 pas de test Visuel
Lognormal 3.14296 et 0.418411 Impossible Visuel
Normale 25.1358 et 9.88879 9.2581e-006 Ne´gatif
Conclusion : la loi Gamma est meilleure pour la coquille 261G.
Tab. 11.5 – Etude de la loi des prismes de la coquille 261G.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 17.6155 et 0.399648 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.0809473 ; 6.12917 et 15.9549 0.1521 Positif
Gamma 7.06 et 2.69501 0.1647 Positif
Inverse Gaussian 19.0268 et 114.553 pas de test Visuel
Lognormal 2.87336 et 0.391846 3.9583e-008 Ne´gatif
Normale 19.0268 et 7.09798 3.9127e-005 Ne´gatif
Conclusion : la loi Gamma est meilleure pour la coquille 314D.
Tab. 11.6 – Etude de la loi des prismes de la coquille 314D.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 15.0135 et 0.378501 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.132261 ; 5.04885 et 13.7483 0.2094 Positif
Gamma 7.82939 et 2.05534 0.1276 Positif
Inverse Gaussian 16.0921 et 108.441 pas de test Visuel
Lognormal 2.71311 et 0.371962 1.2480e-006 Ne´gatif
Normale 16.0921 et 5.64221 1.5293e-009 Ne´gatif
Conclusion : la loi Gamma est meilleure pour la coquille 344D.
Tab. 11.7 – Etude de la loi des prismes de la coquille 344D.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 12.8674 et 0.406441 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.135282 ; 4.64346 et 11.784 0.0232 Ne´gatif
Gamma 6.88936 et 2.02256 0.0027 Ne´gatif
Inverse Gaussian 13.9341 et 81.0047 pas de test Visuel
Lognormal 2.56001 et 0.39888 7.6685e-010 Ne´gatif
Normale 13.9341 et 5.16593 1.1929e-007 Ne´gatif
Conclusion : avec la valve droite et les graphes, la loi Gamma est meilleure pour la coquille 344G.
Tab. 11.8 – Etude de la loi des prismes de la coquille 344G.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 18.1888 et 0.377956 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.120065 ; 6.10112 et 16.6461 0.0567 Positif
Gamma 7.94661 et 2.45293 0.0039 Ne´gatif
Inverse Gaussian 19.4925 et 131.749 pas de test Visuel
Lognormal 2.90579 et 0.371244 2.6643e-011 Ne´gatif
Normale 19.4925 et 6.71793 0.0040 Ne´gatif
Conclusion : ici le test donnerait la GEV comme meilleure loi de distribution,
mais les graphes de la Gamma et de la GEV sont confondus et le ”probability plot”
de la Gamma est meilleur. Donc la loi Gamma est conside´re´e meilleure pour la coquille 361D.
Tab. 11.9 – Etude de la loi des prismes de la coquille 361D.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 15.6716 et 0.410991 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.113761 ; 5.66138 et 14.2813 0.5378 Positif
Gamma 6.72367 et 2.52837 0.2093 Positif
Inverse Gaussian 16.9999 et 96.5649 pas de test Visuel
Lognormal 2.75701 et 0.403017 4.5094e-008 Ne´gatif
Normale 16.9999 et 6.42559 2.0088e-008 Ne´gatif
Conclusion : la loi Gamma est meilleure pour la coquille 416D.
Tab. 11.10 – Etude de la loi des prismes de la coquille 416D.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 18.7843 et 0.435553 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.0661575 ; 6.98976 et 17.0105 0.3190 Positif
Gamma 6.15891 et 3.34076 0.2803 Positif
Inverse Gaussian 20.5754 et 103.549 pas de test Visuel
Lognormal 2.94072 et 0.423995 1.0998e-004 Ne´gatif
Normale 20.5754 et 8.22277 6.0524e-004 Ne´gatif
Conclusion : la loi Gamma est meilleure pour la coquille 418D.
Tab. 11.11 – Etude de la loi des prismes de la coquille 418D.
11.2. PRISMES DE CROISSANCE 143
Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 19.2718 et 0.354657 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.0826044 ; 6.01611 et 17.4901 0.0107 Ne´gatif
Gamma 8.71507 et 2.35065 0.0361 Ne´gatif
Inverse Gaussian 20.486 et 157.904 pas de test Visuel
Lognormal 2.96128 et 0.349287 6.8836e-007 Ne´gatif
Normale 20.486 et 6.92677 7.7530e-006 Ne´gatif
Conclusion : a` la vue des graphes la loi Gamma est meilleure pour la coquille 418G.
Tab. 11.12 – Etude de la loi des prismes de la coquille 418G.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 14.7876 et 0.410605 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.180973 ; 5.43893 et 13.7212 2.1524e-222 Ne´gatif
Gamma 6.92009 et 2.31796 1.1007e-005 Ne´gatif
Inverse Gaussian 16.0405 et 91.2936 pas de test Visuel
Lognormal 2.70113 et 0.402126 7.3055e-018 Ne´gatif
Normale 16.0405 et 5.8264 0.0885 Positif
Conclusion : l’histogramme et les tests donnent des re´sultats s’approchant de la loi Normale et
le ”probability plot” d’une loi Gamma. Donc la loi Normale est la meilleure pour la coquille 492D.
Tab. 11.13 – Etude de la loi des prismes de la coquille 492D.
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Loi Parame`tres estime´s p-value Re´sultat du test
Birnbaum-Saunders 14.8693 et 0.414684 pas de test Visuel
Generalized extreme value -0.14428 ; 5.42392 et 13.7156 0.3364 Positif
Gamma 6.86083 et 2.35468 8.4361e-004 Ne´gatif
Inverse Gaussian 16.1551 et 90.0728 pas de test Visuel
Lognormal 2.70759 et 0.404903 2.5094e-013 Ne´gatif
Normale 16.1551 et 5.90885 0.0412 Ne´gatif
Conclusion : les tests donnent une GEV comme meilleure loi de distribution mais le ”probability plot”
donne une loi Gamma. La distribution Gamma ajuste aussi bien les donne´es sur l’histogramme
que la loi GEV. Donc la loi Gamma est conside´re´e la meilleure pour la coquille 492G.
Tab. 11.14 – Etude de la loi des prismes de la coquille 492G.
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11.2.3 Conclusion sur les prismes de croissance
Apre`s visualisation au microscope e´lectronique a` balayage, les prismes de croissance visibles
a` la surface de la coquille sembleraient suivre une certaine re´gularite´. Une e´tude de la taille des
prismes a alors e´te´ faite pour ve´rifier si les prismes e´taient lie´s aux stries de la surface. En effet,
celles-ci ne sont pas toujours tre`s visibles, cela pourrait eˆtre une me´thode alternative a` l’e´tude
des stries de croissance.
Les prismes des valves droites et gauches de quatre coquilles et les prismes de la valve droite
de cinq autres ont e´te´ mesure´s (entre 954 et 1343, soit un total de 14301 prismes). Le test
permettant de ve´rifier si les signaux sont des bruits blancs a de´montre´ que les signaux obtenus
a` l’aide de la largeur des prismes sont bien des bruits blancs. Les re´sultats de ces tests, associe´s
aux spectres d’autocorre´lation, permettent de conclure que ces signaux sont bien des bruits
blancs. Cela signifie qu’il n’y a aucune cyclicite´ au sein des prismes, ils sont construits de
manie`re ale´atoire, suivant une loi Gamma.
A l’inte´rieur de chaque incre´ment de croissance, le nombre de prismes va varier de manie`re
ale´atoire. Les prismes ne refle`tent en aucun cas les lignes de croissance pre´sentes a` la surface
de la coquille et ne refle`tent donc pas non plus les variations environnementales. Cela prouve
donc qu’il ne faut pas utiliser la couche prismatique comme enregistreur des variations envi-
ronnementales, par exemple pour des e´tudes chimiques de la coquille.
11.3 Comparaison de la taille des prismes pour les valves
d’un meˆme individu
Des tests statistiques (t test et test de Kolmogorov-Smirnov) ont e´te´ utilise´s pour comparer
les re´sultats des coquilles dont les deux valves e´taient pre´sentes.
– Pour l’individu 261, les tests disent que les moyennes sont diffe´rentes mais la distribution
est la meˆme. Pourtant la diffe´rence entre les moyennes est infe´rieure a` 1µm, leur e´galite´
devrait tout de meˆme eˆtre accepte´e.
– Pour l’individu 344, les tests disent que les distributions et les moyennes sont diffe´rentes.
– Pour l’individu 418, les tests donnent des moyennes et des distributions identiques.
– Pour l’individu 492, il y aussi les meˆme moyennes et la meˆme distribution.
Donc il y a une variabilite´ entre les enregistrements de la valve droite et ceux de la valve gauche,
mais en moyenne, elles suivent les meˆmes tendances.
De plus en superposant les histogrammes des valves droite et gauche pour chacun des individus
e´tudie´s, ceux-ci restent tre`s similaires (Fig. 11.8).
Finalement, afin de ve´rifier si les deux valves d’un meˆme individu suivent la meˆme distribution,
il est possible de comparer les quantiles (Fig. 11.9). Les lois semblent eˆtre les meˆmes. Ceci
est confirme´ dans la section pre´ce´dente, seule la 492D suivait une loi diffe´rente de la loi de la
492G, les autres coquilles (261, 344 et 418) avaient toutes bien une loi Gamma de´crivant la
distribution des prismes dans les deux valves.
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Fig. 11.8 – Comparaison des histogrammes des tailles de prismes pour les valves droite et
gauche.
Fig. 11.9 – Comparaison des quantiles des distributions des prismes des valves droite et gauche.
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11.4 Analyse de l’information topographique de la co-
quille
La coquille 420D a e´te´ scanne´e a` l’aide d’un scanner 3D et l’image obtenue a e´te´ transforme´e
en niveaux de gris afin de la rendre utilisable dans le logiciel Labti (Fig. 11.10).
Fig. 11.10 – Image en niveaux de gris de la surface de la coquille 420D.
11.4.1 Analyse multiscalaire de la coquille 420D
La partie la plus utilisable pour e´tudier les stries de croissance part du crochet et va vers la
partie ventrale perpendiculairement aux stries. L’image a donc e´te´ retaille´e afin de la mettre
aux dimensions voulues par le logiciel Labti et afin de conserver le plus d’information possible.
Apre´s avoir effectue´ une analyse en ondelettes a` six niveaux, chaque niveau de de´tail a pu eˆtre
analyse´ afin d’en extraire les e´ventuels cycles. Pour effectuer cette analyse, un signal a e´te´ pris
sur chaque reconstruction en prenant une coupe horizontale de l’image re´sultante pour chaque
niveau d’approximation (Fig. 11.11).
11.4.2 Analyse spectrale des niveaux d’approximation
Afin de ve´rifier que les signaux e´taient bien utiles et non pas seulement du bruit, le test du
bruit blanc utilise´ sur les prismes a e´te´ applique´ a` chacun des niveaux (Tableau 11.15). Seul
le signal de niveau 1 ne comportait que du bruit, ce qui parait tout a` fait logique quant a` la
nature meˆme de l’analyse en ondelettes. Les niveaux les plus hauts donnent les informations
majeures et les plus faibles donnent les de´tails. Au dernier niveau il ne reste en ge´ne´ral que le
bruit.
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Fig. 11.11 – Analyse multiscalaire de la coquille 420D.
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Niveau Re´sultat Conclusion
Niveau 6 0.5182 Non Bruit Blanc
Niveau 5 0.5163 Non Bruit Blanc
Niveau 4 0.3959 Non Bruit Blanc
Niveau 3 0.2561 Non Bruit Blanc
Niveau 2 0.1025 Non Bruit Blanc
Niveau 1 0.0285 Bruit Blanc
Tab. 11.15 – Re´sultats du test du bruit blanc sur les diffe´rents niveaux de l’analyse spectrale
de la coquille 420D.
Chacun des signaux a ensuite e´te´ analyse´ a` l’aide d’une simple analyse de Fourier (Fig. 11.12)
afin d’en extraire les fre´quences (les fre´quences sont calcule´es comme suit : soit n un nombre
entre 1 et 128, f = n
256
car la longueur de l’image est 256 [121]). A chaque niveau d’approxima-
tion, les pe´riodes principales ont e´te´ extraites afin de de´tecter les cycles inscrits dans la coquille
(Tableau 11.16).
11.4.3 Commentaires et remarques sur l’analyse multiscalaire
Un certain nombre de cycles (en pixels) sont obtenus. Le proble`me est que l’e´chelle sur
l’image n’est pas la meˆme tout au long de la croissance. Il est donc impossible de relier un
pixel a` un temps donne´. La me´thode d’analyse en ondelettes de la surface nume´rise´e pourrait
donner des re´sultats inte´ressants car des cycles sont obtenus et les signaux ne sont pas des
bruits blancs. Cependant, il faudrait avoir des individus avec une croissance annuelle identique
Niveau Fre´quence Pe´riode








Niveau 4 8 32
9 28.4444














Tab. 11.16 – Re´sultat de l’analyse spectrale de la coquille 420D
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Fig. 11.12 – Analyse spectrale de la coquille 420D.
sur une grande pe´riode de temps. Il serait alors possible de calibrer les images et d’identifier
les cycles. Cela signifie que dans les articles de Toubin et al. (1999 [109]) et Verrecchia (2004
[121]), les conclusions ne peuvent eˆtre conside´re´es comme totalement valides, meˆme si la zone
scanne´e e´tait de taille re´duite et centre´e sur la coquille. En effet, ils ont utilise´ la fonction de von
Bertalanffy pour estimer le taux de croissance moyen et ont ensuite pris ce taux moyen pour
calibrer les images. Or, comme on peut le voir sur les diffe´rentes images (Fig. 9.1), la croissance
entre deux stries peut e´norme´ment varier et donc le taux de croissance moyen sur-estime ou
sous-estime beaucoup le taux a` un endroit pre´cis et l’image ne peut eˆtre calibre´e.
Un autre proble`me s’ajoute au fait que les images ne peuvent eˆtre calibre´es, c’est qu’il n’est
pas certain que les plus petites stries visibles sur la surface de la coquille soient journalie`res.
En effet, Richardson et al. (1980a et b, [89] [90]) ont montre´ que la lumie`re n’avait pas d’effet
sur la croissance, donc comment eˆtre suˆr que les stries soient journalie`res ? De plus, Richardson
et al. (1980a [89]) et Lonne et Gray (1988 [70]) ont aussi de´montre´ que les stries des coquilles
intertidales correspondent aux horaires de mare´es alors que pour les coquilles subtidales, ont
le nombre de stries est variable. Ceci complique d’autant plus la chose. La pe´riode de temps
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entre deux stries n’est pas connue. Cela signifie premie`rement que les coquilles lacustres ne sont
pas ne´cessairement un choix pertinent d’espe`ce pour de telles analyses. De plus Richardson
et al. (1980c [91]) ont eux aussi e´mis un doute sur la validite´ des bandes de croissance de
bivalves fossiles pour de´terminer les conditions chrono-climatiques des temps passe´s. Finalement
Richardson (1990 [87]) a aussi montre´ que les mare´es, et donc le temps d’immersion, ont un
effet plus important sur les coquilles que les saisons. En effet, il a remarque´ un changement
dans la croissance en e´te´, qui e´tait en fait duˆ a` une plus faible immersion. Dans d’autres
articles, Richardson (1987 [86], 1990 [87], 1996 [88]) parle plus particulie`rement des bivalves
qui ne subissent pas la mare´e, et il en conclut que les rythmes endoge`nes de l’animal prennent
le dessus sur les rythmes exoge`nes. Il remarque que la pe´riodicite´ et le de´poˆt des bandes de
croissance sont lie´s a` la structure cristalline. Au bout d’un certain nombre de cristaux, les
bandes sont ne´cessaires pour assurer la solidite´ et la structure de la coquille. Ceci est curieux,
car dans l’e´tude des prismes de croissance il a e´te´ remarque´ qu’il n’y avait aucun lien entre
les prismes et les stries de croissance, car il n’y avait aucune cyclicite´ au sein des prismes.
Mais il est vrai que c’est la taille des prismes qui a e´te´ e´tudie´e. Celle-ci n’est pas lie´e a` la
surface et donc non lie´e aux variations environnementales. Une e´tude du nombre de prismes
par bande de croissance pourrait confirmer ou infirmer les affirmations de Richardson (1996
[88]). Cependant, les me´thodes a` disposition, MEB et binoculaire, ne permettent pas de voir
les arreˆts de croissance et les prismes simultane´ment. Il n’est donc pas possible de compter le
nombre de prismes entre deux lignes de croissance. Cela pourrait eˆtre une poursuite possible
des travaux. La recherche de lignes temps a` l’aide de marquage et de la cathodoluminescence
semble eˆtre une excellente alternative ([63], [64]).
Mais alors, quelle espe`ce choisir ? La plupart des espe`ces ont une croissance rapide dans les
premie`res anne´es de vie et une croissance lente par la suite. Ceci signifie que les images ne
pourront jamais eˆtre calibre´es sur l’ensemble de la coquille, a` moins de ne se concentrer que sur
les dernie`res anne´es de vie ou` le taux de croissance serait approximativement le meˆme. Mais
pour cela il faudrait avoir des individus avec un aˆge maximal extreˆmement e´leve´, comme par
exemple le Geoduck. Afin de pouvoir cibler au mieux les parties de croissance stable, il faudrait
disposer d’un scanner avec une excellente re´solution. L’acquisition de donne´e reste donc un de´fi
majeur.
11.5 Comparaison des signaux enregistre´s par les deux
valves d’un meˆme individu
Il reste ne´anmoins une question : est ce que les deux valves enregistrent bien les meˆmes
choses ? C’est la question a` laquelle cette partie essaie de re´pondre.
11.5.1 Etude de la courbure ge´ne´rale de la coquille
Il est possible de montrer que la courbure ge´ne´rale des valves droite et gauche de la coquille
sont bien identiques. Pour cela, la re´gression a encore e´te´ utilise´e sur chaque individu dont
les scans de la surface e´taient de bonne qualite´. En effet, en re´gressant la hauteur de chaque
point de la valve droite contre la hauteur de chaque point de la valve gauche (Fig. 11.13), il est
possible de montrer que ces valeurs sont identiques Fig. 11.14. Les re´sultats obtenus sont dans
le tableau 11.17.
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Nombre d’individus Moyenne Ecart-type Intervalle R2 moyen
Unio tumidus 164 1.0212 0.1111 [0.7990 ;1.2434] 0.987
Anodontes 39 1.0252 0.1722 [0.6808 ;1.3696] 0.952
Tab. 11.17 – Etude de la courbure ge´ne´rale de la coquille.
Fig. 11.13 – Courbure ge´ne´rale de la valve droite et de la valve gauche de l’Unio tumidus n˚ 494.
Fig. 11.14 – Re´gression de la courbure ge´ne´rale de la valve droite contre celle de la valve gauche
de l’Unio tumidus n˚ 494.
Ces re´sultats montrent bien qu’il y a e´galite´ entre les valeurs de la valve droite et celles de
la valve gauche ; en effet le coefficient de re´gression moyen est de 1.0212 pour les Unionide´s,
et de 1.0252 pour les Anodontes. De plus les intervalles de confiance, calcule´s comme x ± 2σ
contiennent bien la valeur 1 et le R2 moyen des re´gressions est de 0.987 pour les Unionide´s
et de 0.952 pour les Anodontes. L’hypothe`se que les courbures des valves droites et gauches
sont identiques peut eˆtre accepte´e. Avec les analyses pre´ce´dentes, il est de´sormais possible de
conclure de´finitivement sur l’e´galite´ morphome´trique parfaite des valves droite et gauche.
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11.5.2 Comparaison des cycles des deux valves des individus
Dans cette partie, il va eˆtre ve´rifie´ que les diffe´rents niveaux d’approximation de la surface
de la coquille ont bien enregistre´ les meˆmes cyclicite´s. Meˆme s’il n’est pas possible de calibrer
en terme de temps ces cyclicite´s, il est tout a` fait possible de comparer les valves droite et
gauche sur l’existence ou non de ces cycles.
Les espe`ces d’Anodontes ont e´te´ e´tudie´es ensemble, mais se´parement de l’espe`ce Unio tumidus.
Pour chacune des coquilles, dont un scan complet de la coquille a e´te´ possible, une analyse
multiscalaire a e´te´ faite a` six niveaux d’approximations.
Tout d’abord, chacun des niveaux d’approximation obtenus apre`s l’analyse en ondelettes a
e´te´ teste´ comme un bruit blanc. Les re´sultats sont dans les tableaux 11.18 et 11.19. On peut
remarquer que les niveaux 6, 5, 4 et 3 sont toujours significatifs, c’est-a`-dire qu’ils ne sont
jamais des bruits blancs. Le niveau 2 est a` 92.3% ou 92.4% toujours significatif. En revanche,
c’est l’inverse pour le niveau 1 qui est presque toujours un bruit blanc. Ceci signifie que par la
suite, les cyclicite´s des niveaux 2 a` 6 ont e´te´ e´tudie´es, mais celles du niveau 1 abandonne´es.
Niveau 6 Niveau 5 Niveau 4 Niveau 3 Niveau 2 Niveau 1
Moyenne 0.61 0.5 0.35 0.22 0.1 0.02
Ecart Type 0.09 0.12 0.09 0.08 0.04 0.001
Pourcentage tests > 0.05 100 100 100 100 92.3 2.6
Tab. 11.18 – Re´sultats du test du bruit blanc sur chacun des niveaux d’approximation dans
les analyses multiscalaires effectue´es sur 39 Anodontes, n = 79 valves.
Niveau 6 Niveau 5 Niveau 4 Niveau 3 Niveau 2 Niveau 1
Moyenne 0.59 0.5 0.35 0.24 0.1 0.02
Ecart Type 0.11 0.11 0.09 0.07 0.04 0.01
Pourcentage tests > 0.05 100 100 100 100 92.4 3.05
Tab. 11.19 – Re´sultats du test du bruit blanc sur chacun des niveaux d’approximation dans
les analyses multiscalaires effectue´es sur 164 Unio tumidus, n = 328 valves.
A la vue des re´sultats du test, les cyclicite´s des niveaux significatifs ont e´te´ e´tudie´es de la meˆme
manie`re que montre´ pre´ce´dement pour la coquille 420D, et seul le cycle principal de chaque
niveau a e´te´ retenu. Les cycles obtenus pour les valves droite et gauche ont e´te´ soustraits afin
d’e´valuer leur diffe´rence. Les histogrammes Fig. 11.15 et Fig. 11.16 montrent la re´partition de
ces diffe´rences. On peut remarquer que chacune de ces distributions est centre´e autour de ze´ro.
Ceci montre bien qu’en moyenne les valves droite et gauche ne montrent aucune diffe´rence
d’enregistrement des cycles.
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Fig. 11.15 – Distributions des diffe´rences entre les cycles de la valve droite et de la valve gauche
des Anodontes.
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Fig. 11.16 – Distributions des diffe´rences entre les cycles de la valve droite et de la valve gauche
pour Unio tumidus.
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11.6 Comparaison des cycles obtenus sur les diffe´rents
individus
Pour conclure cette e´tude, les signaux enregistre´s par les diffe´rents individus de l’espe`ce
Unio tumidus ont e´te´ compare´s afin de voir si des individus ayant ve´cu dans une meˆme zone
a` une meˆme pe´riode enregistrent bien les meˆmes choses. Pour cela une simple ACP sur les
variables ”fre´quences” a e´te´ effectue´e pour ve´rifier s’il existait une diffe´rence significative entre
les enregistrements des diffe´rents niveaux des valves droites. De plus les diffe´rences dues a` l’aˆge
ont e´te´ e´tudie´es (Fig. 11.17 et Fig. C.257 en Annexe C.3). Les Anodontes en assez bon e´tat
pour eˆtre scanne´es ayant un aˆge maximum de 5 ans ne sont pas assez repre´sentatives pour
qu’une telle analyse ait un sens. Donc seuls les Unio tumidus ont e´te´ e´tudie´s.
Fig. 11.17 – Analyse en composantes principales des niveaux d’approximation pour l’espe`ce
Unio tumidus, en vue de la comparaison des signaux enregistre´s.
Sur la Fig. 11.17, les couleurs superpose´es au nuage d’individus correspondent a` des classes
d’aˆge. La couleur bleu correspond aux individus de moins de 3 ans, la couleur rouge correspond
aux individus de 3 a` 5 ans, la couleur magenta aux individus de 6 a` 10 ans et la couleur verte a`
ceux de plus de 10 ans. On peut remarquer que les diffe´rentes classes d’aˆges se superposent et
qu’il ne semble pas y avoir de diffe´rence significative entre les diffe´rents individus. Seuls quelques
individus semblent a` l’e´cart, mais font partie d’une classe d’aˆge comple`tement me´lange´e avec
les autres. Il peut donc eˆtre conclu qu’il n’y a pas de diffe´rence d’enregistrement des cycles au
sein d’une meˆme population. Les coquilles enregisteraient donc bien de manie`re identique soit
les conditions environnementales soit les cycles induits par des rythmes endoge`nes aux espe`ces.
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11.7 Conclusion sur l’analyse multivarie´e
Il a clairement e´te´ de´montre´ que les coquilles enregistrent bien des cyclicite´s, cependant il
est impossible de calibrer les images, et donc impossible d’exprimer en temps les cycles obtenus.
De plus, les stries visibles sur la surface de la coquille sont-elles journalie`res ? Richardson et
al. (1980a et b) ont montre´ que la lumie`re n’avait pas d’effet sur la croissance. Richardson et
al.(1980a) et Lonne et Gray (1988) ont montre´ que les coquilles ” intertidales ” refle´taient les
cycles des mare´es alors que les ” subtidales ” avaient un nombre de stries variable. Chez les
individus ne subissant pas la mare´e, ce sont les rythmes endoge`nes qui pre´dominent. Richardson
(1996) explique aussi que la pe´riodicite´ et le de´poˆt des bandes de croissance de´pend de la
structure cristalline. Au bout d’un certain nombre de cristaux construits, une ligne de croissance
est ne´cessaire pour assurer la solidite´ de l’e´difice coquillier. En conclusion, les cycles obtenus
ne peuvent pas eˆtre calibre´s et ne refle`tent probablement pas des cycles environnementaux. Il





Dans un premier temps il a e´te´ ve´rifie´ que les bivalves e´taient bien e´quivalves, chose qui peut
paraˆıtre e´vidente mais dont la de´monstration e´tait pourtant ne´cessaire pour la suite des e´tudes.
En effet, certaines valves des individus e´tant abime´es et donc inutilisables, il e´tait ne´cessaire de
pouvoir utiliser indiffe´rement la valve droite ou gauche afin d’accroitre la taille d’e´chantillon et
donc la qualite´ des analyses.
Dans un deuxie`me temps, la morphome´trie ge´ne´rale des Unionide´s du Lac de Neuchaˆtel a e´te´
e´tudie´e. Les diffe´rences morphologiques entre les espe`ces ont e´te´ mises en evidence. Les Unio
tumidus deviennent de plus en plus e´lance´s au fur et a` mesure de la croissance. Ils sont aussi
plus massifs et leur coquille plus volumineuse. En revanche, elle sera de moins en moins bombe´e
au cours de la croissance. Au cours du vieillissement, les Anodonta anatina seront de moins en
moins e´lance´es ce qui les rendra de plus en plus trapues. Par contre, la plupart des mesures
restent proportionnelles comme l’e´paisseur et le poids. Finalement la proe´minence sur le cote´
poste´rieur de la coquille va devenir de moins en moins visible, ce qui les rend plus difficiles
a` distinguer des Anodonta cygnea. Concernant Anodonta cygnea, la plupart de ses mesures
restent proportionnelles c’est-a`-dire qu’elle conserve la meˆme forme globale tout au long de la
croissance, hormis la longueur ante´rieure qui devient de plus en plus grande, ce qui lui donne
une forme plus allonge´e par rapport a` Anodonta anatina qui semblera plus trapue.
L’espe`ce Unio tumidus a e´te´ plus particulie`rement e´tudie´e. Une conclusion inattendue a e´te´
obtenue. Il y a une re´elle acce´leration de la croissance au sein de l’espe`ce. Ceci est une chose
particulie`rement importante car elle semblerait montrer concre`tement l’effet du re´chauffement
climatique sur ces espe`ces durant les dernie`res de´cennies.
Enfin dans un dernier temps, ce sont les Anodontes qui ont e´te´ e´tudie´es afin de donner des cle´s
morphologiques pour les distinguer. Les Anodonta anatina semblent eˆtre plus e´paisses et les
Anodonta cygnea plus allonge´es.
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12.2 La chimie
L’e´tude chimique ne faisait pas partie des objectifs du travail en tant que telle. Cependant, il
est apparu de toute e´vidence que le principal composant de la coquille des espe`ces e´tudie´es reste
le carbonate de calcium. De plus, il a e´te´ remarque´ que certains e´le´ments lourds e´taient capture´s
dans la coquille lors de la construction. Il serait par conse´quent inte´ressant de poursuivre cette
e´tude car les moules d’eau douce sont des filtrants naturels qui te´moignent efficacement de la
qualite´ d’un plan d’eau.
12.3 La topographie et la cristallographie
Il a e´te´ remarque´ que la coquille est forme´e principalement d’aragonite, mais que de la
calcite et de la vate´rite peuvent aussi eˆtre trouve´es lors de l’analyse XRD. Ceci serait peut-eˆtre
duˆ aux phases de ”re´parations” de la coquille. Il serait inte´ressant d’e´tudier plus profonde´ment
ce phe´nome`ne.
Durant l’e´tude des prismes de croissance, il a e´te´ de´montre´ que leur taille e´tait ale´atoire et que
leur distribution suivait une loi Gamma centre´e autour d’une certaine moyenne. Ceci signifie que
la taille des prismes ne suit pas de cycles et donc ne subit pas les influences de l’environnement.
En revanche, Richardson (1996 [88]) a remarque´ que les lignes de croissance des bivalves qui
ne subissent pas de mare´e ne sont pas toujours dues a` l’influence de l’environnement et que
les rythmes endoge`nes de l’animal s’expriment davantage. Il explique aussi que certaines stries
sont aussi ne´cessaires a` la structure de la coquille. Au bout d’une certaine taille, les bandes de
croissance ne´cessitent un arreˆt pour assurer la solidite´ de la coquille. Ce phe´nome`ne pourrait
facilement eˆtre confirme´ si le nombre de prismes par incre´ment e´tait connu, graˆce a` l’analyse
en ondelettes et l’analyse de Fourier. Mais ce parame`tre reste difficile a` appre´hender.
Finalement l’e´tude des cyclicite´s au sein de la coquille a pose´ un re´el proble`me. Bien qu’il ait
e´te´ clairement prouve´ que les coquilles enregistrent des cycles significatifs a` diffe´rents niveaux
de pre´cision, il n’a pas e´te´ possible de calibrer ces cycles et de les exprimer en termes de temps.
Pourtant un re´sultat majeur a e´te´ obtenu. Tous les individus de la collecte semblent avoir glo-
balement enregistre´ les meˆmes cyclicite´s. De plus, chacune des valves des individus a enregistre´
les meˆmes cycles. Ceci prouve donc que les bivalves dulc¸aquicoles enregistrent des cyclicite´s (en-
vironnementales ?) et plus particulie`rement, enregistrent les meˆmes cyclicite´s s’ils grandissent
dans les meˆmes conditions. Ne´anmoins se pose re´ellement la question de savoir si cet enregis-
trement ubiquiste ne re´pond pas a` une contrainte endoge`ne et non exoge`ne, c’est-a`-dire lie´e a`
la variation des parame`tres environnementaux.
12.4 Conclusions ge´ne´rales sur l’e´tude des Unionide´s du
Lac de Neuchaˆtel
Il semble naturel aujourd’hui d’utiliser des me´thodes quantitatives quand cela est possible
pour e´tudier l’effet de l’environnement sur des organismes vivants, et ce afin d’observer les
e´ventuels impacts des changements climatiques sur leur e´volution. Ce travail montre l’impor-
tance de la pluridisciplinarite´ dans l’e´tude de la croissance des coquilles et plus ge´ne´ralement des
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organismes organo-mine´raux. Comme les incre´ments de croissance des coquilles sont conven-
tionnellement conside´re´s comme de bons capteurs des variations environnementales, ce type
de travail pourrait eˆtre utilise´ afin d’e´tudier le re´chauffement global de la plane`te en e´tudiant
les variations climatiques de la Terre enregistre´es dans les fossiles d’individus bivalves de´ja`
pre´sents sur Terre depuis des millions d’anne´es (en effet ces organismes sont parmi les plus
basiques des organismes supe´rieurs actuels et n’ont que peu e´volue´). Une utilisation possible
serait aussi d’observer l’effet El Nino comme le fait Lazareth ([165]). Dans cette the`se, une
premie`re remarque importante a e´te´ faite : la croissance des Unionide´s du Lac de Neuchaˆtel
a connu une acce´le´ration significative ces dernie`res anne´es. Cela confirme un impact possible
des changements climatiques de notre plane`te sur des animaux pre´sents partout en domaine
continental (en particulier l’impact duˆe au re´chauffement climatique).
Ne´anmoins la strate´gie choisie pour e´tudier l’influence de l’environnement sur les espe`ces d’Unio-
nide´s du Lac de Neuchaˆtel est surtout porte´e sur la morphologie et reste donc incomple`te.
Certains re´sultats indiquent pourtant que c’est la bonne voie a` suivre. Sans doute faudrait-il
une espe`ce plus adapte´e a` ce type de de´fi. En effet, il a e´te´ clairement montre´ qu’il y avait
des cyclicite´s au sein des coquilles, mais les particularite´s des espe`ces choisies ne permettent
pas de mener a` son terme une telle e´tude. Sur des espe`ces ayant un aˆge moyen plus e´leve´, une
croissance plus re´gulie`re, et avec un scanner plus pre´cis, il serait sans doute possible de calibrer
les images et donc de trouver des re´sultats concrets en terme de temps. Les poursuites possibles
de ce travail pourraient par conse´quent se porter sur :
– la re´partition des populations dans le lac de Neuchaˆtel avec analyse des diffe´rences mor-
phome´triques et d’enregistrement en fonction de la position dans le lac ;
– une e´tude des diffe´rences d’enregistrement pour des individus dans d’autres lacs (par
exemple le Lac Bonaparte aux USA a le meˆme type d’organismes avec des conditions
diffe´rentes de fac¸ade est de continent, bien qu’a` la meˆme latitude) ;
– ou bien, plus important, transposer les me´thodes de´veloppe´es ici sur des individus marins,
mais sur lesquels l’effet de la mare´e vient s’ajouter [8].
Pour terminer, l’abondance de coquilles dans le lac de Neuchaˆtel, indique une bonne qualite´ de
l’eau ; mais attention, la prolife´ration de Dreisseinia pourrait mettre en pe´ril ces espe`ces. Alors




A.1 Termes spe´cifiques aux bivalves
Ace´phale : sans teˆte.
Anneaux de croissance : anneaux visibles sur le pourtour de la coquille des bivalves, re´sultant
de l’arreˆt hivernal de la croissance.
Ante´rieur : situe´ a` l’avant de la coquille, partie la plus proche de l’umbo. Par de´finition, la
partie la plus proche de la bouche est dite ante´rieure et celle proche de l’anus, poste´rieure.
Ge´ne´ralement, la partie ante´rieure correspond au sens de propagation du mollusque.
Aragonite : variante cristalline de carbonate de calcium CaCO3, de´couverte en Aragon en 1775.
Bivalve : mollusque dont la coquille est constitue´e de deux valves jointes par une charnie`re,
un ligament corne´, et un ou deux muscles (synonyme : Lamellibranche, Pe´le´cypode).
Branchie : organe respiratoire typiquement forme´ de deux lames branchiales aplaties suspen-
dues a` un axe dorsal, simples ou se repliant sur elles-meˆmes, constituant alors chacune deux
feuillets. Chaque feuillet est compose´ de nombreux filaments cilie´s paralle`les, re´unis les uns aux
autres par des jonctions plus ou moins complexes. Quatre types principaux de branchies sont
connues : protobranche, filibranche, eulamellibranche, septibranche.
Byssus : faisceau de filaments se´cre´te´ par le pied et par lequel un bivalve peut se fixer.
Calcite : mine´ral dimorphe de l’aragonite compose´ de carbonate de calcium cristallisant dans
le syste`me quadratique.
Cavite´ palle´ale : cavite´ cre´e´e entre le manteau et le corps des mollusques lorsque le manteau,
une extension de la paroi du corps, se´cre`te une coquille.
Cavite´ pe´ricardique : espace qui entoure le coeur.
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Chambre suprabranchiale : chambre allonge´e situe´e a` la base de chaque he´mibranchie.
Charnie`re : zone dorsale servant a` l’articulation de la coquille. Ensemble des dents cardinales
et late´rales.
Cilie´ : borde´ de cils.
Commisure : ligne de jonction des deux valves.
Conchyoline : matie`re organique de la coquille des mollusques.
Coquille : enveloppe dure, calcaire, constituant le squelette externe de la plupart des mol-
lusques (synonyme : test).
Couche lamellaire : la couche lamellaire, ou interne, ou nacre´e, est forme´e de lamelles pa-
ralle`les compose´es alternativement d’aragonite et de conchyoline.
Couche prismatique : la couche prismatique ou moyenne (qui est la couche externe chez les
fossiles) est forme´e de prismes de calcite.
Crochet : zone de de´part de la croissance d’une valve.
Cte´nidie : terme de´signant les branchies des mollusques, qui ont souvent des fonctions supple´mentaires
a` celle de la respiration.
Dent : saillie de la charnie`re d’une valve, venant s’emboˆıter dans une fossette de l’autre valve.
Dent cardinale : dent de la charnie`re situe´e a` proximite´ du crochet.
Dent late´rale : dent de la charnie`re situe´e en arrie`re des dents cardinales et plus ou moins
e´loigne´e du crochet.
De´positivore : se nourrissant de particules de´pose´es sur le substrat.
Dorsal : chez les bivalves, le bord dorsal est celui ou` se trouve le sommet de la charnie`re.
Dulcicole : se dit des espe`ces animales et ve´ge´tales qui vivent exclusivement ou principalement
en eau douce, par opposition aux espe`ces marines.
Edentule : de´pourvu de dents.
Endoge`ne : qualifie un phe´nome`ne ou une substance qui prend naissance a` l’inte´rieur d’un
corps, qui est duˆ a` une cause interne, par opposition a` exoge`ne.
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Empreinte musculaire : trace correspondant a` la zone de fixation d’un muscle a` l’inte´rieur
de la coquille.
Equilate´rale : se dit d’une valve dont la croissance est syme´trique de part et d’autre du crochet.
Equivalve : se dit d’une coquille dont les deux valves sont syme´triques l’une par rapport a`
l’autre.
Eulamellibranches : de eu- = vrai, lamell- = lamelle et -branch = branchies. Les branchies
de ces bivalves forment de ve´ritables lamelles replie´es en deux feuillets et relie´es par des tissus.
Les coques, les praires, les palourdes, les tellines, les benitiers, les couteaux en font partis. C’est
en eau douce que les mulettes sont trouve´es.
Eutrophe : se dit des eaux riches en matie`res nutritives. Un lac eutrophe est un lac relative-
ment peu profond, aux bords plats et recouverts d’une large ceinture de ve´ge´tation aquatique,
aux fonds couverts d’une vase riche en matie`res organiques et facilement putrescible.
Eutrophisation : enrichissement de l’eau, qu’elle soit douce ou saline, par des nutriments, en
particulier par des compose´s d’azote et de phosphore, qui acce´le`rent la croissance d’algues et
des formes plus de´veloppe´es de la vie ve´ge´tale.
Exoge`ne : de´signe ce qui vient de l’exte´rieur, ce qui a son origine en dehors de l’objet, de
l’organisme, de l’ensemble ou du syste`me e´tudie´, par opposition a` endoge`ne.
Filibranche : de fil- = filament et -branch = branchies. Leurs filaments branchiaux sont relie´s
entre eux par des fils raides. Des formes tre´s variables sont pre´sentes dans ce groupe. L’inte´rieur
de la coquille est ge´ne´ralement recouverte d’une couche de nacre. Ce sont les huitres, moules,
coquilles saint-jacques, ils vivent fixe´s et ils peuvent nager en claquant leurs valves.
Glochidies : au stade larvaire, les moules d’eau douce indige`nes sont appele´es des glochidies.
Celles-ci sont libe´re´es par la moule femelle et s’accrochent aux branchies ou aux nageoires des
poissons, ou` elles se de´veloppent jusqu’a` ce qu’elles puissent survivre par leurs propres moyens.
Glochidium : traduction anglaise de Glochidies.
He´mibranchie : branchie avec une seule se´rie des filaments. Moitie´ d’une branchie normale.
He´patopancre´as : glande digestive chez les mollusques.
Hoˆte : espe`ce de poisson se´lectionne´e par les glochidies pour s’attacher, il leur fournit protec-
tion et nourriture durant les de´but de la croissance. Il permet aussi la dispersion des glochidies.
Incre´ments : un incre´ment est une bande de croissance visible sur le pourtour de la coquille.
Il est forme´ annuellement.
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Ine´quilate´rale : Se dit d’une valve dont la croissance est dissyme´trique de part et d’autre du
crochet.
Ine´quivalve : se dit d’une coquille dont les deux valves sont dissyme´triques l’une par rapport
a` l’autre.
Juve´niles : aninaux d’aˆge moindre que l’aˆge de la reproduction, et se distinguant des adultes
par des caracte`res externes.
Lamelles poste´rieures : synonyme de dents late´rales.
Lamellibranche : synonyme de Bivalve, qui a des branchies compose´e de lamelles.
Ligament : structure dorsale corne´e re´unissant les deux valves d’une coquille et tendant a` les
maintenir en position ouverte.
Lignes de croissances : lignes forme´es annuellement lors de l’arreˆt hivernal de croissance et
se´parant les incre´ments de croissance (voir anneaux de croissance).
Ligne palle´ale : empreinte laisse´e sur la face interne de la coquille par les muscles marginaux
de lobes du manteau.
Manteau : repli te´gumentaire du corps, constitue´ de deux lobes late´raux ; se´cre`te par sa face
interne la coquille a` laquelle il adhe`re e´troitement au niveau de la ligne palle´ale.
Marsupium : poche incubatrice des glochicies situe´e dans les branchies.
Masse visce´rale : c’est l’ensemble de l’appareil digestif.
Microphage : qui se nourrit d’aliments de taille infe´rieure au diame`tre buccal (algues micro-
scopiques, animaux unicellulaires, petit zooplancton, particules organiques ou mine´rales)
Mollusque : animal au corps mou non segmente´, souvent pourvu d’une coquille calcaire.
Moule d’eau douce : nom donne´ aux bivalves vivant en eau douce.
Mucus : substance fluide ou le´ge`rement solide, de consistance visqueuse, d’aspect translucide,
se´cre´te´e par les glandes muqueuses et par les cellules caliciformes ou cellules glandulaires.
Muscle Adducteur : muscle re´unissant les deux valves d’une coquille et tendant a` les main-
tenir ferme´es par contraction, contre l’action d’ouverture due au ligament.
Muscle Re´tracteur : muscle utilise´ pour re´tracter le pied.
Nacre : la nacre est un de´pot calcaire lisse produit par le bivalve. Elle recouvre l’inte´rieur de
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sa coquille pour ne pas se blesser.
Nymphe : e´troite plate-forme ou ride s’e´tendant chez certaines formes en arrie`re du crochet le
long du bord dorsal de chaque valve et servant a` l’insertion du ligament externe.
Oligotrophe : qualificatif se rapportant a` une masse d’eau pauvre en matie`res nutritives et
contenant de nombreuses espe`ces d’organismes aquatiques, chacune d’elles e´tant repre´sente´e en
nombre relativement faible.
Otolite : le mot otolite ou otolithe signifie ”pierre d’oreille”. C’est une pierre calcifie´e qui
permet au poisson qui en posse`de de se situer dans son milieu. Il est souvent employe´ pour
de´terminer l’aˆge du poisson.
Palle´al : qui se rapporte au manteau.
Palpe : appendice sensoriel ou nutritif.
Pe´dieux : qui se rapporte au pied.
Pe´riostracum : couche de substance prote´ique (conchyoline) recouvrant exte´rieurement la co-
quille.
Pied : organe musculeux extensible et mobile, servant a` la locomotion ou permettant la fixation
au substrat par l’interme´diaire de filaments byssus e´lastiques.
Plateau cardinal : extension interne de la marge dorsale de la coquille supportant les dents
et fossettes de la charnie`re, et de´veloppe´e a` chaque valve dans un plan sensiblement paralle`le
au plan de jonction des valves.
Polymorphe : qui peut prendre plusieurs formes.
Pore : canal traversant la coquille et permettant au liquide cavitaire de circuler vers des or-
ganes exte´rieurs.
Poste´rieur : situe´ a` l’arrie`re de la coquille, voir ante´rieur.
Protobranche : de proto- = premier et -branch = branchies. Ce sont les bivalves les plus
primitifs, les branchies qui sont de simples filaments, n’interviennent pas dans la nutrition. Les
nucules font parti de ce groupe.
Radula : organe caracte´ristique des mollusques, situe´ dans la cavite´ bucale, servant a` la nu-
trition en agissant a` la fac¸on d’une raˆpe et constitue´ d’une languette cartilagineuse garnie de
range´es de dents diffe´rencie´es, parfois tre´s nombreuses et spe´cifiques a` chaque espe`ce.
Sculpture (marquage de croissance) : e´le´ments en relief se de´veloppant a` la surface externe
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de la coquille des bivalves ; il s’y superpose des marques concentriques de croissance qui corres-
pondent a` diverses positions de la pe´riphe´rie de la coquille au cours de la croissance.
Septibranche : de sept(um)- = cloison et -branch = branchies. Les branchies de ces bivalves
sont se´pare´s de la cavite´ palle´ale par une cloison (le septum). Ce groupe re´uni des espe`ces qui
vivent a` grandes profondeurs.
Sinus palle´al : indentation de la ligne palle´ale correspondant a` la pre´sence de siphons a`
l’inte´rieur de la coquille.
Siphon inhalant : qualifie un siphon permettant de faire pe´ne´trer l’eau dans la cavite´ palle´ale.
Siphon exhalant : qualifie un siphon servant a` expulser l’eau de la cavite´ palle´ale
Sous-espe`ce : subdivision de l’espe`ce dont la population pre´sente un ensemble de caracte`res
he´re´ditaires en commun. Toutes les sous-espe`ces appartenant a` la meˆme espe`ce sont interfe´condes.
Si la reproduction ne peut eˆtre expe´rimente´e pour aboutir a` la de´finition biologique, la distinc-
tion entre espe`ce et sous-espe`ce base´e uniquement sur des crite`res morphologiques, physiolo-
giques, e´thologiques et ge´ographiques peut s’ave´rer discutable.
Suspensivore : qui mange des particules en suspension.
Syme´trie bilate´rale : bivalves qui peuvent eˆtre divise´s en deux moitie´s dans la plan ante´rio-
poste´rieur et dorso-ventral, dont chaque moitie´ est plus ou moins identique a` l’autre.
Test : synonyme de coquille.
Umbo : synonyme de crochet (ou sommet).
Umbonal : qui se rapporte au crochet (ou ”umbo”).
Valve : valva en Latin, qui signifie battant de porte ou de feneˆtre. Employe´ d’abord pour
de´signer les deux pie`ces d’une coquille bivalve, ce mot a ensuite e´te´ e´tendu, sans qu’il y ait simili-
tude, a` toute pie`ce solide qui reveˆt le corps d’un mollusque, d’ou` sont venues les de´nominations
d’univalve, bivalve, multivalve donne´es aux coquilles a` une, deux ou plusieurs pie`ces. Elles
servent en ge´ne´ral de caracte`res pour distinguer les groupes.
Ventral : bord oppose´ au bord dorsal.
Sites Web de re´fe´rence : [132], [134], [141], [147], [153], [154], [155], [156], [157], [158], [160],
[161], [162].
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A.2 Termes statistiques
Ale´atoire : une e´preuve est dite ale´atoire si, re´pe´te´e dans des conditions identiques, elle donne
des re´sultats variables.
Analyse de Fourier : analyse permettant d’associer un spectre en fre´quence a` un signal donne´.
Analyse en ondelettes : l’analyse en ondelettes est une transformation permettant l’e´tude
d’un signal aussi bien au niveau temporel qu’au niveau fre´quentiel.
Analyse multire´solution ou multiscalaire : l’analyse multire´solution ou multiscalaire ana-
lyse un signal a` diffe´rentes fre´quences avec des re´solutions diffe´rentes.
Autocorre´lation : coefficient de corre´lation calcule´ pour deux e´le´ments successifs de donne´es
dans une se´rie temporelle.
Autocovariance : covariance calcule´e pour deux e´le´ments de donne´es successifs dans une se´rie
temporelle.
BACON (Blocked Adaptative Computationnally-Efficient Outlier Nominator) :
programme robuste de de´tection des outliers et des points leviers.
Bruit blanc : signal dont la densite´ spectrale est identique sur toutes les fre´quences.
Caracte´ristique : proprie´te´ servant a` diffe´rencier les individus d’une population donne´e. La
diffe´renciation entre individus peut eˆtre soit qualitative, soit quantitative.
Classification : repre´sentation d’une population donne´e organise´e en cate´gories homoge`nes.
Coefficient de de´termination : permet de de´terminer dans quelle mesure la variabilite´ d’une
variable donne´e de´pend de sa relation avec une autre variable donne´e. Pour calculer le coeffi-
cient, la valeur de la corre´lation line´aire, r, est e´le`ve´e au carre´.
Coefficient de variation : mesure de la dispersion calcule´e en divisant l’e´cart-type d’une
distribution par sa moyenne.
Coline´arite´ ou multicoline´arite´ : de´pendance line´aire e´leve´e entre les variables.
Corre´lation : il s’agit quasiment toujours de la corre´lation line´aire qui mesure le degre´ de
relation line´aire entre deux variables ale´atoires. C’est un coefficient sans dimension compris
entre −1 et +1.
Corre´lation line´aire : de´termine dans quelle mesure des points de donne´es correspondent a`
une ligne droite. Quand tous les points se trouvent sur la ligne, la corre´lation est dite parfaite.
Quand les points sont disperse´s dans tout le graphique, il n’y pas de corre´lation.
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Corre´lation ne´gative : dans une corre´lation ne´gative, les deux variables tendent a` aller dans
des directions oppose´es. A mesure qu’une variable augmente, l’autre diminue. Il s’agit alors
d’une relation inverse.
Corre´lation positive : dans une corre´lation positive, les deux variables tendent a` aller dans
la meˆme direction. Lorsqu’une variable augmente, l’autre aussi augmente.
Courbe ROC : les courbes ROC (Receiver Operating Characteristic) permettent d’e´tudier les
variations de la spe´cificite´ et de la sensibilite´ d’un test pour diffe´rentes valeurs du seuil de discri-
mination. Pour construire la courbe, la variable ’1-spe´cificite´’ est porte´e par l’axe des abscisses,
cette variable est e´gale a` l’effectif de faux positifs parmi les ne´gatives. L’axe des ordonne´es porte
la sensibilite´, e´gale a` l’effectif de vrais positifs parmi les positifs.
Covariable : dans un mode`le, une covariable est une variable qui joue un roˆle explicatif, sa
variation n’est pas e´tudie´e en tant que telle mais comme e´ventuel facteur a` l’origine de la va-
riation des variables principales, sujet de l’investigation.
Covariance : la covariance entre deux variables est la mesure de l’interde´pendance entre deux
variables.
Densite´ de probabilite´ : une densite´ de probabilite´ est une fonction positive d’inte´grale 1
permettant de calculer les probabilite´s associe´es a` une variable ale´atoire.
Densite´ spectrale : transforme´e de Fourier de la fonction d’autocorre´lation.
De´rive´e : la de´rive´e en un point d’une courbe exprime la tendance de la courbe en ce point :
croissante, de´croissante, et a` quel rythme. C’est un indicateur de la vitesse de variation de cette
courbe. La de´rive´e est la valeur de la pente de la tangente en un point d’une courbe. Dans le
cas d’une fonction a` plusieurs variables, les de´rive´es par rapport a` chacune des variables sont
appele´es de´rive´es partielles.
Dispersion : de´crit dans quelle mesure les observations divergent autour de la tendance cen-
trale.
Donne´es les donne´es sont des mesures (plus ou moins exactes) de variables du mode`le ; souvent
appele´es d’observations.
Echantillon : l’ensemble des individus effectivement observe´s et correspondant dans la majo-
rite´ des cas a` une fraction de la population.
Espe´rance mathe´matique : c’est une des valeurs centrales d’une distribution de probabilite´,
analogue au centre de gravite´ en me´canique. Elle est ge´ne´ralement estime´e par la moyenne ou
la me´diane d’un e´chantillon.
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Estimation : en statistique une estimation (estimateur) est une fonction d’observations (mode´lise´es
par des variables ale´atoires) qui tente d’approcher la valeur inconnue d’un parame`tre du
mode`le. Par exemple la moyenne d’un e´chantillon est une estimation classique de l’espe´rance
mathe´matique des variables ale´atoires associe´es a` chaque observation.
Ecart-type : racine carre´e de la variance, l’e´cart-type mesure l’e´talement ou la dispersion par
rapport a` la moyenne d’un ensemble de donne´es. C’est la mesure de l’e´talement la plus utilise´e.
Empan : c’est la diffe´rence entre le nombre le plus e´leve´ et le nombre le plus bas d’un ensemble
de donne´es.
Equation de re´gression : e´quation qui permet de pre´voir une variable inconnue en utilisant
la valeur donne´e d’une ou de plusieurs autres variables. Par exemple, l’e´quation Y = a + bX
donne la valeur estimative de Y , si la valeur de X est connue. (Voir aussi re´gression et mode`le
de re´gression).
Erreur : en matie`re de statistiques, le terme ”erreur” est un terme ge´ne´ral qui de´signe la
diffe´rence entre la valeur observe´e (mesure´e) d’une quantite´ et sa valeur ”vraie” (mais en ge´ne´ral
inconnue) et n’a pas la connotation pe´jorative de faute ou d’erreur d’e´tourderie.
Erreur ale´atoire : erreurs impre´visibles dans une estimation. Ces erreurs ont tendance a` s’an-
nuler dans un grand e´chantillon, contrairement aux erreurs syste´matiques qui vont toutes dans
la meˆme direction.
Fonction indicatrice : la fonction indicatrice d’un chiffre a est de´finie par la fonction qui vaut
1 en a et 0 partout ailleurs.
Fre´quence : la fre´quence est le nombre de fois qu’un phe´nome`ne pe´riodique se reproduit pen-
dant une dure´e de´termine´e. C’est l’inverse de la pe´riode
Histogramme : repre´sentation visuelle de la densite´ des donne´es.
Holistique : de´signe la manie`re de conside´rer globalement une totalite´ au lieu de la conside´rer
comme un assemblage de parties.
Inde´pendance : deux variables ale´atoires sont dites inde´pendantes lorsque la connaissance de
la valeur de l’une n’apporte aucune information sur la valeur de l’autre. Mathe´matiquement,
l’inde´pendance se caracte´rise par le fait que la distribution conjointe est e´gale au produit des
distributions.
Inde´pendant et identiquement distribue´ (iid) : se dit d’un e´chantillon provenant d’une
meˆme variable et tire´ inde´pendement.
Interactions : se produit quand l’effet d’un facteur sur une re´ponse de´pend du niveau d’un
(ou de plusieurs) autre(s) facteur(s).
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Interclasse : entre classes.
Intervalle de confiance : un intervalle de confiance (d’un parame`tre) est un intervalle ale´atoire
(construit a` partir des donne´es) qui contient la vraie valeur du parame`tre avec une probabilite´
controˆle´e (en ge´ne´ral note´ α).
Intervalle interquartile : il mesure la dispersion d’un e´chantillon en donnant l’intervalle cor-
respondant a` 50% des observations les plus au centre de la distribution.
Intraclasse : a l’inte´rieur de la classe.
Landmarks : point de repe`re permettant d’e´tudier la forme d’un objet.
Loi de Bernoulli : X suit une loi de Bernoulli de parame`tre p, note´ X ∼ B(n, p) si :
– Ω = {0, 1}
– P (X = 1) = p et P (X = 0) = 1− p
X admet alors une espe´rance E(X) = p et une variance V (X) = p(1− p). Par exemple, dans
une e´preuve ale´atoire dont la probabilite´ d’un succe`s est p. Si X est la variable ale´atoire qui
vaut 1 s’il y a succe`s, 0 sinon, alors X suit une loi de Bernoulli de parame`tre p.
Loi normale : X suit la loi normale de parame`tres µ, et σ > 0, ce qui est note´ X ∼ N(µ, σ2),










alors une espe´rance E(X) = µ et une variance V (X) = σ2.
Mode`le de re´gression : mode`le statistique utilise´ pour de´crire la relation entre une variable
de´pendante et une ou plusieurs variables inde´pendantes. Ces mode`les pre´sentent des formes et
des degre´s de complexite´ tre`s divers. (Voir aussi re´gression et e´quation de re´gression).
Mode`le de´terministe : mode`le dans le lequel il y a une correspondance unique entre les va-
riables explicatives et la variable explique´e.
Mode`le line´aire : une variable y est dite relie´e line´airement aux (ou est une fonction line´aire
des) variables x1, x2, . . . si y peut eˆtre exprime´ par la formule y = b0 + b1x1 + b2x2 + . . . ou` les
termes b sont des nombres constants.
Mode`le non-line´aire : un mode`le est dit non-line´aire si la relation entre ses entre´es et sorties
est non line´aire. (Voir mode`le line´aire).
Moyenne : mesure la plus courante de la tendance centrale, la moyenne est la moyenne
arithme´tique d’un ensemble de nombres.
Observations : donne´es recueillies pour une variable quelconque.
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Odd-ratio : en re´gression logistique, une transformation de la variable de´pendante est effectue´e
afin de se retrouver avec un variable comprise entre 0 et 1. L’odd-ratio mesure l’e´volution du
rapport des chances d’apparition de l’e´ve´nement Y = 1 contre Y = 0 lorsque X passe de x a`
x+ 1.
Ondelettes : fonction utilise´e dans l’analyse en ondelettes. Le terme ondelette signifie petite
onde. La ”petitesse” en question se re´fe`re a` la condition selon laquelle cette fonction est de
dimension finie. Le terme ”onde” est une re´fe´rence a` la condition selon laquelle cette fonction
est oscillante.
Orthogonalite´ : deux vecteurs sont orthogonaux si leur produit scalaire est nul.
Outlier : c’est une observation situe´e ”loin” du reste des donne´es.
Parame`tre : grandeur mesurable permettant d’exprimer en abre´ge´ les caracte´ristiques d’un
ensemble statistique
Pe´riode : un phe´nome`ne pe´riodique est un processus qui se re´pe`te identique a` lui-meˆme apre`s
un intervalle de temps appele´ pe´riode.
Point levier : en re´gression, c’est un point influent dans l’espace des X, qui doit toujours eˆtre
traite´ se´parement. Il peut apporter beaucoup d’information au mode`le ou bien le de´te´riorer.
Population : ensemble des unite´s vise´es par les re´sultats de l’enqueˆte (les unite´s en question
sont ici des bivalves).
Pre´dicteurs : en re´gression, ensemble des variables inde´pendantes, c’est-a`-dire, ensemble des
X.
Probabilite´ : une probabilite´ est un nombre re´el dans l’e´chelle de 0 a` 1 associe´ a` un e´ve`nement
ale´atoire.
Procrustes : me´thode permettant d’analyser la forme d’objets a` partir de points homologues.
Produit scalaire : en ge´ome´trie vectorielle, le produit scalaire est une structure alge´brique
supple´mentaire donne´e a` un espace vectoriel. Elle permet de retrouver les notions de la ge´ome´trie
euclidienne traditionnelle : longueurs, angles, orthogonalite´ en dimension deux et trois, mais
aussi de les e´tendre a` des espaces vectoriels re´els de toute dimension, et parfois aux espaces
vectoriels complexes.
Qualitatif : qui n’est pas exprimable sous forme nume´rique.
Quantitatif : qui peut eˆtre exprime´ de fac¸on nume´rique.
Re´gression : me´thode statistique par laquelle il est possible de pre´voir la valeur d’une ca-
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racte´ristique en e´tudiant sa relation avec une ou plusieurs autres caracte´ristiques. Cette relation
s’exprime au moyen d’une e´quation de re´gression. (Voir aussi mode`le de re´gression).
Re´gression line´aire : une re´gression line´aire fournit un moyen d’ajuster une ligne droite a`
un ensemble de points de donne´es observe´es, en tenant compte des effets de la variabilite´ des
observations.
Re´sidus : pour une valeur observe´e dont le comportement est mode´lise´ par un mode`le statis-
tique, le re´sidu est la diffe´rence entre la valeur observe´e et la valeur pre´vue par le mode`le, par
exemple par re´gression line´aire. Le re´sidu est donc le composant d’une observation qui ne peut
pas e´tre explique´ par le mode`le.
Robuste : qui n’est pas affecte´ par les valeurs aberrantes.
Score : re´sultat obtenu par un individu dans une analyse discriminante. En fonction du score,
un individu est classe´ dans une classe ou dans une autre.
Sensitivite´ : taux de de´tection, c’est a` dire taux de vrai positif dans une analyse discriminante.
Se´rie temporelle : une se´rie temporelle est une se´rie de valeurs qui sont affecte´es par des
processus ale´atoires et qui sont observe´es a` des points temporels successifs (mais ge´ne´ralement
e´quidistants).
Signal : un signal est une se´rie temporelle a` valeur re´elle et indice´e par des entiers.
Signal ale´atoire : un signal ale´atoire est un signal qui varie ale´atoirement en fonction du temps.
Spe´cificite´ : taux de vrai ne´gatifs dans une analyse discriminante. 1-spe´cificite´ est le taux de
faux positifs.
Statistique : une statistique est une fonction de variables ale´atoires d’e´chantillon.
Stochastique : synonyme d’ale´atoire.
Test d’hypothe`se : pratiquer un test d’hypothe`se, c’est re´pondre statistiquement (a` partir
de donne´es) a` une question relative aux parame`tres du mode`le associe´ aux donne´es, tout en
controˆlant la probabilite´ de mal re´pondre.
Transforme´e de Fourier : la transforme´e de Fourier analyse le ”contenu fre´quentiel” d’un
signal.
Valeurs aberrantes : dans un ensemble de donne´es, ce sont les valeurs si e´loigne´es des autres
valeurs d’une distribution que leur pre´sence ne saurait eˆtre attribue´e aux seules probabilite´s.
Valeur propre : la valeur λ est appele´e valeur propre de la matrice M s’il existe un vecteur
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X non nul tel que MX = λX. X est alors appele´ vecteur propre associe´e a` la valeur propre λ.
Variable : caracte´ristique susceptible de prendre plusieurs des valeurs d’un ensemble auquel
une mesure nume´rique peut eˆtre applique´e (exemple : aˆge, poids).
Variable ale´atoire : toute mesure d’une grandeur dont les valeurs de´pendent du hasard est
dite variable ale´atoire. Une variable ale´atoire qui ne peut prendre que des valeurs isole´es est dite
”discre`te”. Une variable ale´atoire pouvant prendre n’importe quelle valeur dans un intervalle
fini ou infini est dite ”continue”.
Variance : mesure de l’e´talement e´quivalant au carre´ moyen de l’e´cart de chaque nombre par
rapport a` la moyenne d’un ensemble de donne´es.
Vecteur : segment de droite oriente´ et repre´sente´ par les coordonne´es de ses deux extre´mite´s
Vecteur propre : voir valeur propre. Les vecteurs propres sont orthogonaux deux a` deux.
Vraisemblance : e´tant donne´ un e´chantillon observe´ (x1, . . . , xn) et une loi de probabilite´ Pθ,
la vraisemblance quantifie la probabilite´ que les observations proviennent effectivement d’un
e´chantillon (the´orique) de la loi Pθ.
Sites Web de re´fe´rence : [175], [179], [180], [181], [182], [183], [184] [185], [186].
Annexe B
Collecte des donne´es
Fig. B.1 – Balance utilise´e pour la mesure des volumes, re´cipient utilise´ pour la mesure des
volumes et proce´dure de mesure des volumes.
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Fig. B.2 – Potence utilise´e pour la mesure des volumes, cuille`re sur laquelle sont pose´es les
coquilles pour la mesure des volumes et cuille`re plonge´e dans le liquide avec une coquille a`
l’inte´rieur.
Annexe C
Re´sultats des analyses statistiques
Les annexes correspondantes a` cette partie se trouvent sur le DVD joint au manuscrit.
Bibliographie
[1] Addison P.S. (2002), The Illustrated Wavelet Transform Handbook, Institute of Physics Publishing, Bristol,
353pp.
[2] Anthony J.L., kesler D.H., Downing W.L. and Downing J.A. (2001), Length-specific growth rates in fresh-
water mussels (Bivalvia : Unionidae) : Extreme Longevity or Generalized Growth Cessation ?, Freshwater
Biol. 46, 1349-1359.
[3] Arter H.E. (1989), Effect of eutrophication on species compoistion and growth of freshwater nussels (Mol-
lusca, Unionidae) in Lake Hallwil (Aargau, Switzerland), Aquatic Sciences, 51, 87-99.
[4] Bach P. and Chauvelon P. (1994), Relation entre la densite´ des microstries et le rayon de l’otolithe pour
une sche´ma de croissance de von Bertalanffy, Aquat. Living Resour., 7, 53-55.
[5] Bargetzi JP. (1960)Application de me´thodes d’analyse biochimique a` un proble`me taxonomique : Les
Core´gone´s du lac de Neuchaˆtel, PhD thesis, Universite´ de Neuchaˆtel.
[6] Bauer G. (2001), Framework and driving forces for the evolution of Naid life histories in Bauer G., Wachtler
K. eds, Ecological studies : Ecology and evolution of the freshwater mussels unionida, vol. 145, Berlin :
Springer-Verlag, 233-255.
[7] Bayed A. (1998), Variabilite´ de la croissance de Donax trunculus sur le littoral marocain, In Lleonart J.
(ed.), Dynamique des populations marines = Marine populations dynamics, Zaragoza : CIHEAM-IAMZ,
1998. p. 11-23 : 2 ill. 9 graphs. 3 tables. 19 ref. (Cahiers Options Me´diterrane´ennes ; v. 35), Deuxie`me
Re´union du Groupe de Travail DYNPOP, 1996/10/02-05, Genova (Italy).
[8] Berry W.B.N. and Barker R.M. (1975), Growth increments in fossil and modern bivalves, in G.D. Rosen-
berg, S.K. Runcorn, ed., Growth Rhythms and the History of the Earth’s Rotation, 9-25, John Wiley &
Sons, Ltd., London.
[9] Billor N., Hadi A. S. and Velleman P. F. (2000), BACON : Blocked Adaptive Computationally-Efficient
Outlier Nominators, Computational Statistics and Data Analysis, 34, 279-298.
[10] Boogaart K.G. v.d., Tolosana-Delgado R. (2005), Analysing shapes as compositions of distances, Procee-
dings of CoDaWork’05, October 2005, Girona.
[11] Bookstein F. (1991),Morphometric tools for landmarks data ; geometry and biology, Cambridge University
Press, Cambridge, 55-87.
[12] Brown C.J.D, Buick C. and Gleissner B. (1938), The Size of Certain Naiades from Western Lake Erie in
Relation to Shoal Exposure, American Midland Naturalist, 19,3,682-701.
[13] Buick D. (2004), Clam diet, Science, vol.306, 605.
[14] Buick D.P. and Ivany L.C. (2004), 100 years in the dark : Extreme longevity of Eocene bivalves from
Antartica, Geology, 32, 10, 921-924.
[15] Campana S.E. and Thorrold S.R. (2001), Otoliths, increments, and elements : keys to a comprehensive
understanding of fish populations ? Can. J. Fish. Aquat. Sci., 58, 30-38.
[16] Carter J.G., Barrera E. and Tevesz M.J.S. (1998), Thermal potentiation and mineralogical evolution in
the bivalvia (Mollusca), Journal of the Paleontology.
[17] Cavalcanti M.J., Monteiro L.R. and Lopes P.R.D. (1999), Landmark-based morphometric analysis in se-
lected species of serranid fishes (Perciformes : Teleostei), Zoological Studies, 38(3), 287-294.
186 BIBLIOGRAPHIE
[18] Cerrato R.M., Wallace H.V.E and Lightfoot K.G (1991), Tidal and Seasonal Patterns in the Chondrophore
of the Soft-Shell Clam Mya arenaria, Biol. Bull., 181, 307-311.
[19] Chatterjee S. and Hadi A. S. (1988), Sensitivity Analysis in Linear Regression, New York : John Wiley &
Sons.
[20] Checa A. (2000), A new model for periostracum ans shell formation in Unionidae (Bivalvia, Mollusca),
Tissue & Cell, 32 (5), 405-416.
[21] Checa A.G. and Rodriguez-Navarro A. (2001), Geometrical and crystallographic constraints determine the
self-organization of shell miscrostructures in Unionidae (Bivalvia : Mollusca), Proc. R. Soc. Lond., 268,
771-778.
[22] Checa A.G., Rodriguez-Navarro A. and Esteban-Delgado F.J. (2005), The nature and formation of calcitic
columnar prismatic shell layers in pteriomorphian bivalves, Biomaterials, 26, 6404-6414.
[23] Clark G. R. II (1975), Periodic growth and biological rhythms in experimentally grown bivalves, in G.D.
Rosenberg, S.K. Runcorn, ed., Growth Rhythms and the History of the Earth’s Rotation, 103-117, John
Wiley & Sons, Ltd., London.
[24] Clausen C.D. (1974), An evaluation of the use of growth lines in geochronology, geophysics and paleoecology,
Origins 1(2), 58-66.
[25] Cook R. (1977), Detection of influential observations in linear regression, Technometrics, 19, 15-18.
[26] Demaeyer J., Bebronne M. et Forthomme S. (2002 - 2003), Les Ondelettes, Printemps des Sciences de
L’U.L.B. http ://homepages.ulb.ac.be/ mbebronn/rapport-ondelette.pdf
[27] Diou A., Dumont C., Llignant O., Toubin M., Truchetet F., Verrecchia E.P. and Abidi M.A. (1999),
Multiscale Analysis of range image : its use for growth increment characterization, Opt. Eng., 38 (12),
2016-2021.
[28] Dodge Y. (1999a), Analyse de Re´gression Applique´e, en collaboration avec V. Rousson, Dunod, Paris.
[29] Dodge Y. (1999b), Premiers pas en statistique, Springer-Verlag, France.
[30] Dodge Y. (2004), Statistique. Dictionnaire encyclope´dique, Springer-Verlag, France, Paris.
[31] Dolman J. (1975), A technique for the extraction of environmental and geophysical information from growth
records in invertebrates and stromatolites , in G.D. Rosenberg, S.K. Runcorn, ed., Growth Rhythms and
the History of the Earth’s Rotation, 191-221, John Wiley & Sons, Ltd., London.
[32] Dommergues C.H., Dommergues JL. and Verrecchia E.P. (2007), Discrete cosine transform as a new
Fourier-type method for morphometric analysis of open contours, Mathematical Geology, 39, 749-763.
[33] Dommergues E., Dommergues J.L., Magniez F., Neige P. and Verrecchia E.P. (2003), Geometric Mea-
surement Analysis Versus Fourier Series Analysis for Shape Characterisation Using the Gastropod Shell
(Trivia) as an exemple, Math. Geol., 35 (7), 887-894.
[34] Downing W.L., Shostell J. and Downing J.A. (1992), Non annual external annuli in the freshwater mussels
Anodonta grandis grandis and Lampsilis radiata siliquoidea, Freshwater Biology, 28, 309-317.
[35] Dunca E. and Mutvei H. (2001), Comparison of microgrowth pattern in Margaritifera margaritifera shells
from south and north Sweden, American Malacological Bulletin, 16, 239-250.
[36] Dunca E., Scho¨ne B.R. and Mutvei H. (2005), Freshwater bivalves tell of past climates : But how clearly
do shells from polluted rivers speak ?, Palaeogeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 228, 43-57.
[37] Evans J.W. (1975), Growth and micromorphology of two bivalves exhibing non-daily growth lines, in G.D.
Rosenberg, S.K. Runcorn, ed., Growth Rhythms and the History of the Earth’s Rotation, 119-134, John
Wiley & Sons, Ltd., London.
[38] Ford E. (1933), An account of the herring investigations conducted at Plymouth during the years form
1924-1933, Journal of the Marine Biological Association of the United Kingdom, 19, 305-384
[39] Garcia A., Truchetet F., Laligant O., Dumont C., Verrecchia E.P. and Abidi M.A. (1998), Multiscale
Analysis of 3D Surface Image : Application to Clam Shell Characterization, Three dimensional Image
Capture and Applications, SPIE, EI’98, San Jose, vol. 3313, 126-133.
BIBLIOGRAPHIE 187
[40] Gaspar M.B., Santos M.N., Vasconcelos P. and Monteiro C.C. (2002), Shell morphometric relationships of
the most common bivalve species (Mollusca : Bivalvia) of the Algarve coast (southern Portugal), Hydro-
biologia, 477, 73-80.
[41] Germain L. (1930), Faune de France. Mollusques terrestres fluviatiles, 2 Vols., Lechevalier, Paris.
[42] Gilbert S.F. (1991), Developmental Biology, Third Edition, Sinauer Associates, Sunderland, 718-727.
[43] Gilbert S.F. (2000), Developmental Biology, 6th ed., Sunderland, Massachusetts : Sinauer Associates, Inc.
[44] Gimin R., Mohan R., Thinh L.V. and Griffiths A.D. (2004), The relation of shell dimensions and shell
volume to live weight and soft tissue weight in the mangrove clam, Polymesoda erosa (Solander, 1786)
from northern Australia, NAGA, Worldfish Center Quaterly, 27, 3 et 4, 32-35.
[45] Glo¨er P. and Meier-Brook C. (1994), Susswassermollusken. Ein Bestimmungsschlussel fur die Bundesre-
publik Deutschland, Hamburg : Deutscher Jugendbund fu¨r Naturbeobachtung, 136 pages.
[46] Goodwin D.H., Flessa K.W., Scho¨ne B.R. and Dettman D.L. (2001), Cross-calibration of daily growth
increments, stable isotope variation, and temperature in the gulf of California bivalve mollusk Chione
cortezi : implications for paleoenvironmental analysis, Palaios, 16, 387-398.
[47] Grossmann A. et Torre´sani B., Les ondelettes, Centre de Physique The´orique et Laboratoire d’Analyse, To-
pologie et Probabilite´s, Marseille, France. http ://www.cmi.univ-mrs.fr/∼torresan/universalis/ondel.html
[48] Hadi A.S. (1992), Identifying multiple outliers in multivariate data, Journal of the Royal Statistical Society,
serie B, 54, 761-771.
[49] Hall C.A. Jr. (1975), Latitudinal variation in shell growth patterns of bivalve molluscs : Implications and
problems, in G.D. Rosenberg, S.K. Runcorn, ed., Growth Rhythms and the History of the Earth’s Rotation,
163-175, John Wiley & Sons, Ltd., London.
[50] Hammer O. (2002), Morphometrics - brief notes, Pala¨ontologisches Institut und Museum, Zu¨rich.
http ://folk.uio.no/ohammer/past/morphometry.pdf
[51] Hewitt R.A. and Dale J.E. (1984), Growth Increments of Modern Mya Truncata L. from the Canadian
Arctic, Greenland, and Scotland , in Current Research, Part B, Geological Survey of Canada, Paper 84-1B,
179-186.
[52] Hocwald S. (2001), Plasticity of Life -History Traits in Unio Crassus, Ecological Studies, Vol. 145. G.
Bauer and K.Wa¨chler (eds) Ecology and Evolution of the Freshwater Mussels Unionoida. Springer-Verlag
Berlin Heidelberg.
[53] Hossucu B. and Cakir D.T. (2003), Some Parameters about Population Biology of the Common Pandora
(Pagellus erythrinus L., 1758)(Sparidae) in the Edremit Bay (Turkey), E.U. Journal of Fisheries & Aquatic
Sciences, 20(3-4), 329-336.
[54] Jones D.S. (1983), Sclerochronology : Reading the Record of the Molluscan Shell, American Scientist, 71.
[55] Jones D.S. (1989), Growth rings and longevity in bivalves, American Conchologist, 17, 1, 12-13.
[56] Jones D.S., Williams D.F. and Romanek C.S. (1986), Life History of Symbiont-Bearing Giant Clams from
Stable Isotope Profiles, Sciences, 231, 46-48.
[57] Kaandorp R.J.G., Vonholf H.B., Del Busto C., Wesselingh F.P., Ganssen G.M., Marmo´l A.E., Romeo Pitt-
man L. and van Hinte J.E. (2003), Seasonal stable isotope variations of the modern Amazonian freshwater
bivalve Anodontites trapesialis, Paleogeography, Paleoclimatology, Paleoecology, 194, 339-354.
[58] Kaandorp R.J.G., Vonholf H.B., Wesselingh F.P., Romeo Pittman L., Kroon D. and van Hinte J.E. (2005),
Seasonal Amazonian rainfall variation in the Niocene climate Optimum, Paleogeography, Paleoclimatology,
Paleoecology, 221, 1-6.
[59] Khaironizam M.Z. and Norma-Rashid Y. (2002), Length-weight relationship of Medskippers (Gobiidae :
Oxudercinae) in the coastal areas of Selangor, Malaysia, Naga, Worlfish Center Quartely, 25, 3 and 4.
[60] Koike H. (1980), Microstructure of the Growth Increment in the Shell of Meretrix lusoria, in The Mecha-
nisms of Bio-mineralization in Animals and Plants, 93-98.
[61] Labti (2000) Logiciel ”Laboratoire de Traitement d’Images” v. 7.5. IUT Le Creusot, France.
188 BIBLIOGRAPHIE
[62] Lambert P. (1999), La se´dimentation dans le Lac de Neuchaˆtel (Suisse) : Processus actuels et reconstruc-
tion pale´oenvironnementale de 1500BP a` nos jours, Thesis of the Faculty of Science of the University of
Neuchaˆtel ; Institute Of Geology.
[63] Lartaud F., Langlet D., De Rafelis M., Emmanuel L. et Renard M. (2006), Mise en e´vidence de rythmicite´
saisonnie`re dans la coquille des huˆıtres fossiles Crassostrea aginensis Tournouer, 1914 (Aquitanien et
Ostrea bellovacina Lamarck, 1806 (Thanetien). Approche par cathodoluminescence et par scle´rochronologie,
Geobios 39, 845-852.
[64] Lartaud F. (2007), Les fluctuations haute fre´quence de l’environnement au cours des temps ge´ologiques.
Mise au point d’un mode`le de re´fe´rence actuel sur l’enregistrement des contrastes saisonniers dans l’At-
lantique nord, The`se de Ge´ologie Se´dimentaire et Bioge´ochimie , UPMC, 336 p.
[65] Lasne G. (2004), Microstructure et croissance de coquilles de Protothaca thaca (lamellibranche, ve´ne´ride´)
du Pe´rou et du Chili : enregistrement des variations saisonnie`res a` interannuelles des conditions
oce´anographiques littorales, Master ENVOLH, Universite´ de Bordeaux I, 30 p. Encadrement : Claire La-
zareth & L. Ortlieb (IRD Pale´otropique).
[66] Laurin B. and Gaspard D. (1987), Variations morphologiques et croissance du brachiopode abyssal Macan-
drevia africana Cooper, Oceanologica Acta, 10, 4, 445-454.
[67] Lazareth C.E. (2006), La coquille des mollusques : me´moire de l’environnement, Dossier Futura sciences.
http ://www.futura-sciences.com/fr/comprendre/dossiers/doc/t/zoologie-1/d/la-coquille-des-mollusques-
memoire-de-lenvironnement 662/c3/221/p1/
[68] Lazareth C.E., Vander Putten E., Andre´ L. and Dehairs F. (2003), High-resolution trace element pro-
files in shells of the mangrove bivalve Isognomon ephippium : a record of environmental spatio-temporal
variations ?, Estuarine, Coastal and Shelf Science, 57, 1103-1114.
[69] Lietard C. (2004), δ18O et δ13O des coquilles de Protothaca thaca actuelles du Pe´rou et du Chili : valida-
tion du protocole analytique pour la reconstitution des parame`tres environnementaux, DEA ”Oce´anologie,
Me´te´orologie et Environnement, Universite´ Pierre et Marie Curie, 60 p. Encadrement : Catherine Pierre
(LODYC) & Claire Lazareth (IRD Pale´otropique).
[70] Lonne and Gray (1988), Influence of tides on microgrowth bands in Cerastoderma edule from Norway,
Mar. Ecol. Prog. Ser., 42, 1-7.
[71] Ma¨kela T.P., Rahunen L., Peta¨nen T., Oikari A.O.J. and Hyva¨hinen H.(1996), Seasonal Fluctuation and
Impact of Cage Incubation in Trace Metals in the Freshwater Mussels Anadonta anatina and Pseudana-
donta complenata, Boreal Environment Research 1, 37-47.
[72] Martinez-Mayen M., Roman-Contreras R., Rocha-Ramirez A. and Chazaro-Olvera S. (2000), Relative
growth of Atya margaritacea A.Milne-Edwards, 1964 (Decapoda, Atyidae) from the southern pacific coast
of Mexico, Crustaceana 73(5), 525-534.
[73] Martoja M. (1995), Mollusques, Collection synthe`ses, Oceanographic Institute, Paris.
[74] Morel O. (2002), Etude et analyse de l’information 3D ussue de coquilles de Calyptogena, Rapport de stage
de DEA, Laboratoire Le2i, Le Creusot, France.
[75] Mutvei H. and Westermark T.(2001), How Environmental Information can be obtained form Naiad Shells,
Ecological Studies, Vol 145. G. Bauer and K. Wa¨chler (eds) Ecology and Evolution of the Freshwater
Mussels Unionida. Springer-Verlag Berlin Heidelberg.
[76] Mutvei H., Westermark T., Dunca E., Carell B., Forberg S. and Bignert A. (1994), Methods for the study
of environmental changes using the structural and chemical information in molluscan shell, Bulletin de
l’Institut oce´anographique, Monaco, n˚ spe´cial 13.
[77] Pannella G. (1975), Palaeontological clocks and the history of the earth’s rotation, in G.D. Rosenberg, S.K.
Runcorn, ed., Growth Rhythms and the History of the Earth’s Rotation, 253-284, John Wiley & Sons,
Ltd., London.
[78] Paquet A., Picard I., Caron F. et Roux S. (2005), Les mulettes au Que´bec, Le Naturaliste Canadien, 129,
78-85.
BIBLIOGRAPHIE 189
[79] Park K.Y. and Oh C.W. (2002), Length-weight relationship of bivalves from coastal waters of Korea, Naga,
The ICLARM Quarterly, 25, 1.
[80] Petrakis G. and Stergiou K.I. (1995), Weight-length relationships for 33 fish species in Greek waters,
Fisheries Research 21, 465-469.
[81] Polikar Robi, The Wavelet Tutorial, Rowan University, Glasboro, NJ, USA.
http ://users.rowan.edu/∼polikar/WAVELETS/WTtutorial.html
[82] Porch C.E., Wilson C.A. and Nieland D.L. (2002), A new growth model for red drum (Sciaenops ocellatus)
that accommodates seasonal and ontogenic changes in growth rates , Fish. Bull. 100, 149-152.
[83] Ravera O. and Sprocati, A.R. (1997), Population dynamics, production, assimilation and respiration of two
fresh water mussels : Unio mancus, Zhadin and Anodonta cygnea Lam., Mem. Ist. Idrobiol., 56, 113-130.
[84] Rhoads D.C. and Lutz R.A. (1980), Skeletal Growth of Aquatic Organisms Biological Records of Environ-
mental Change, Plenum Press, New York.
[85] Richardson C.A. (1987a), Microgrowth patterns in the shell of the Malaysian cockle Anadara granosa (L.)
and their use in age determination, J. Exp. Mar. Biol. Ecol., 111, 77-98.
[86] Richardson C.A. (1987b), Tidal bands in the shell of the clam Tapes philippinarum (Adams & Reeve,
1850), Proc. R. Soc. Lond. B, 230, 367-387.
[87] Richardson C.A. (1990), Tidal rhythms in the shell secretion of living bivalves, in : Earth’s Rotation from
Eons to Days, Eds. P. Brosche and J. Sundermann, Springer-Verlag, Berlin-Heidelberg-New York, 215-226.
[88] Richardson C.A. (1996), Exogenous or endogenous control of growth band formation in subtidal bivalve
shells ?, Bulletin de l’Institut oce´anographique, Monaco, 14, 4, 133-141.
[89] Richardson C.A., Crisp D.J. and Runham N.W. (1980), An endogenous rhythm in shell deposition, J. mar.
biol. ass. U. K., 60, 991-1004.
[90] Richardson C.A., Crisp D.J. and Runham N.W. (1980), Factors influencing shell growth in Cerastoderma
edule, Proc. R. Soc. Lond. B, 210, 513-531.
[91] Richardson C.A., Crisp D.J., Runham N.W. and Gruffydd Ll.D. (1980), The use of tidal growth bands
in the shell of Cerastoderma edule to measure seasonal growth rates under cool temperature and sub-artic
conditions, J. mar. biol. ass. U. K., 60, 977-989.
[92] Ricker, W.E. (1973), Linear regressions in fishery research, J. Fish. Rex. Board Can., 30, 409-434.
[93] Ricker, W.E. (1975), Computation and interpretation of biological statistics of fish populations Ottawa,
Fisheries and Marine Service, Department of the Enviroment, 482p.
[94] Ropes J.W. (1985), Modern methods used to age oceanic bivalves, The Nautilus, 99(2-3).
[95] Rosenberg G.D. (1975), A Comment on Terminology : The Increment and The Series, In : Rosenberg,
G.D. and Runcorn, S.K. (Eds), Growth Rhythms and The History of the Earth’s Rotation, John Wiley
& Sons, London, 1-8.
[96] Rosenberg G.D. and Jones C.B. (1975), Approaches to chemical periodicities in molluscs and stromatolites,
in G.D. Rosenberg, S.K. Runcorn, ed., Growth Rhythms and the History of the Earth’s Rotation, 223-242,
John Wiley & Sons, Ltd., London.
[97] Ross T.K. and Lima G.M. (1994), Measures of Allometric Growth : The Relationship of Shell Length,
Shell Height, and Volume to Ash-Free Dry Weight in the Zebra Mussel, Dreissena polymorpha Pallas and
the Quagga Mussel, Dreissena bugensis Andrusov, Proceedings of the Fourth International Zebra Mussel
Conference, Madison, Wisconsin, March 1994.
[98] Saarinen M. (2004), Factors contributing to the abundance of the ergasilid copepod, Paraergasilus rylovi,
in its freshwater molluscan host, Anodonta piscinalis, Jyva¨skyla¨ studies in biological and environmental
science 135.
[99] Sahin C., Du¨zgu¨nes E., Mutlu C., Aydin M. and Emiral H. (1999),Determination of the Growth Parameters
of the Anadara cornea R. 1844 Population by the Bhattacharya Method on the Eastern Black Sea, Tr. J.
of Zoology, 23, 99-105.
[100] Schiermeier Q. (2003), Setting the record straight, Nature, 424, 482-483.
190 BIBLIOGRAPHIE
[101] Scho¨ne B.R. (2003), A ’clam-ring’ master-chronology constructed from a short-lived bivalve mollusc from
the northern Gulf of California, USA, The Holocene, 13, 1, 39-49.
[102] Scho¨ne B.R., Lega J., Flessa K.W., Goodwin D.H. and Dettman D.L. (2002), Reconstructing daily tem-
peratures from growth rates of the intertidal bivalve mollusk Chione cortezi (northern Gulf of California,
Mexico), Palaeography, Palaeoclimatology, Palaeoecology, 184, 131-146.
[103] Selin N.I. (2003), Growth and longevity of the Gastropod Nucella heyseana in Vostok Bay, Sea of Japan,
Russian Journal of Marine Biology, 29, 2, 100-103.
[104] Seulin R., Stolz C., Fofi D., Millon G. and Nicolier F. (2006), Three-dimensional tools for analysis and
conservation of ancient wooden stamps, The Imaging Science Journal, 54, 111-121.
[105] Stergiou K.I. and Karpouzi V.S. (2003), Length-girth relationship for several marine fishes, Fisheries
Research, 60, 161-168.
[106] Thompson I. (1975), Biological clocks and shell growth in bivalves, in G.D. Rosenberg, S.K. Runcorn, ed.,
Growth Rhythms and the History of the Earth’s Rotation, 149-161, John Wiley & Sons, Ltd., London.
[107] Tort A. (2000), Caracte´risation quantitative d e la morphologie externe et interne de Terebratulida (Bra-
chiopodes) actuels et jurasiques. Implications syste´matiques, The`se de Doctorat, Universite´ de Bourgogne,
Dijon.
[108] Toubin M., Laligant O., Diou A., Truchetet F., Verrecchia E.P., Dumont C. and Abidi M.A. (1998),
A Multi-Scale Analysis for the Characterization of 3D Objects, Intelligent Robot and Computer Vision,
SPIE, Boston, 3522, 414-423.
[109] Toubin M., Dumont C., Verrecchia E.P., Laligant O., Diou A., Truchetet F. and Abidi M.A. (1999a),
Multi-scale Analysis of shell Growth Increments Using Wavelet Transform, Computers & Geosciences 25
(8), 877-885.
[110] Toubin M., Truchetet F., Verrecchia E.P., Dumont C. and Abidi M.A. (1999b), A 3D Multi-Resolution
Description of Range Images through 2D Quincunx Wavelet Analysis, AeroSense (Aerospace/Defense Sen-
sing, Simulation and Controls), SPIE, Orlando, 3723, 350-360.
[111] Truchetet F. (1998), Ondelettes pour le signal nume´rique, Herme`s Sci. publ., Paris, 156p.
[112] Turekian K.K., Cochran J.K., Nozaki Y., Thompson I. and Jones D.S. (1982), Determination of Shell
Deposition Rates of Artica islandica from the New York Bight Using Natural 228Ra ans 228Th and bomb-
produced 14C, Limnology and Oceanography, 27, 4, 737-741.
[113] Turner H., Kuiper J.G.J., Thew N., Bernasconi R., Ruetschi J., Wuthrich M. and Gosteli M. (1998),
Fauna helvetica 2 : Atlas der mollusken der schweiz und liechtensteins, Centre suisse de cartographie de
la faune, Neuchaˆtel, 527 p.
[114] Urban H.J. (2002),Modeling growth of different developmental stages in bivalves, Marine Ecology Progress
Series, 238, 109-114.
[115] Vakily J.M. (1992), Determination and comparison of bivalves growth, with emphasis on Thailand and
other tropical areas, ICLARM Tech. Rep. 36, 125p.
[116] Valentin A., Chanut J.P., Penin. and Se´vigny J.M. (2003), Morphome´trie du se´baste. Mode´lisation et
correction d’une de´formation inde´sirable, Pages 863-866 in Actes des XXXVe`mes Journe´es de statistique .
[117] Valentin A., Chanut J.P., and Se´vigny J.M. (2001), Point de concordance et de diffe´renciation dans la
morphologie du se´baste, Pages 692-696 in Actes des XXXIIIe`mes Journe´es de statistique .
[118] Verdegaal S.J.A. (2001), The shell chemistry of Unio crassus batavus as tool for reconstructing the evo-
lution of the Rhine-Meuse delta and its use as indicator for river water composition, Master Thesis,
http ://www.geo.vu.nl/users/pal/staff/verurep.pdf.
[119] Verrecchia E.P., Van Grootel G. and Guillemet G. (1996), Classification of Chitinozoa (Llandoverian,
Canada) using Image Analysis, Microscopy Microanal. Microstruct., 7, 461-466.
[120] Verrecchia E.P. (editor) (2003), Image Analysis and Morphometry of Geological Objects, Math. Geol.,
spec. issue, 35 (7), 759-894.
BIBLIOGRAPHIE 191
[121] Verrecchia E.P. (2004), Multiresolution Analysis of Shell Growth Increments to Detect Natural Cycles, In
”Image analysis, Sediments and Paleoenvironments”, P. Francus (Editor). Developments in Paleoenviron-
mental Research Book Series, Vol.7, Kluwer Academic Plubishers, Dordrecht, The Netherlands, 273-293.
[122] Von Bertalanffy L. (1938), A Quantitative Theory of Organic Growth (Inquiries of Growth laws II), Hum
Biol. 10(2), 181-213.
[123] Walford L.A. (1946), A New Graphic Method of Describing the Growth of Animals, Biol. Bull. 90, 141-147.
[124] Wardlaw N., Oldershaw A. and Stout M. (1978), Transformation of aragonite to calcite in a marine
gasteropod, Can. J. Earth. Sci, 15, 1861-1866.
[125] Wells J. W. (1963), Coral Growth and Geochronometry, Nature 197, 948-950.
[126] Wilkinson B.H. and Ivany L.C. (2002), Paleoclimatic inference from stable isotope profiles of accretio-
nary biogenic hardparts - a quantitative approach to the evaluation of incomplete data, Paleogeography,
Paleoclimatology, Paleoecology, 185, 95-114.
[127] Witbaard Rob (1997), Tree of the sea : The use of the internal growth lines in the shell of Arctica Islan-
dica (Bivalvia, Mollusca) for the retrospective assessment of marine environmental change, PhD Thesisr,
University of Groningen. http ://dissertations.ub.rug.nl/faculties/science/1997/r.witbaard/
[128] Whyte M.A. (1975), Time, Tide and the Cockle, in G.D. Rosenberg, S.K. Runcorn, ed., Growth Rhythms
and the History of the Earth’s Rotation, 177-189, John Wiley & Sons, Ltd., London.
[129] Yildirim A., Haliliglu H.I., Turkmen M. and Erdogan O. (2003), Age and Growth Characteristics of
Chalcalburnus mossulensis (Heckel, 1843) Living in Karasu River (Erzurum-Turkey), Turk. J. Vet. Anim.
Sci., 27, 1091-1096.
[130] Yokoyama Y., Lamberck K., De Deckker P., Johnston P. and Fifield L. K. (2000), Timing of the last




































[162] http ://jflhomme.club.fr/otolithes/desc otolithe.html
[163] http ://www.geologie.uhp-nancy.fr/pdf/bivalves.pdf
[164] http ://prepagreg.snv.jussieu.fr/eau douce/fichespdf/FicheBivalves.pdf






[171] http ://www.musee-coquillages.com/coquillages/coquillages composition1.htm
[172] http ://www2.ac-rennes.fr/cst/doc/Dossiers/archimede/Glossaire/densite.htm
Concernant les analyses statistiques et les outils techniques
[173] http ://www.ilr.cornell.edu/ hadi/
[174] http ://www.obs-nice.fr/vigouroux/chp3/section2 1 3.html




[179] http ://www.statcan.ca/francais/edu/power/glossary/gloss f.htm
[180] http ://www.jouy.inra.fr/unites/miaj/public/matrisq/jbdenis/notes/notions/notions.html
[181] http ://www.jouy.inra.fr/unites/miaj/public/matrisq/jbdenis/notes/notions/glo.html#inclure













[194] http ://www.greyc.ensicaen.fr/ mbrun/1A PROJETS/Projets AN1 Info 2005 2006/1A/CP 2.pdf
[195] http ://emmanuel.dauce.free.fr/these/node19.html
[196] http ://www.polytech.unice.fr/ leroux/courssignal








Poster, Pre´sentation et Publication
E.1 Pre´sentation orale : Journe´e Suisses de Statistiques,
15-17 novembre 2006, Lugano, Suisse.
Analyses statistiques de la croissance des moules d’eau douce du lac de Neuchaˆtel
Se´verine Vancolen
Universite´ de Neuchaˆtel Institut de Ge´ologie et d’Hydroge´ologie Rue Emile Argand 11 Case
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severine.vancolen@unine.ch
Abstract : Ce projet de recherche se place dans le cadre de la Biostatistique, re´unissant ge´ologie
et statistique. La partie ge´ologique concerne l’e´tude de mollusques bivalves unionide´s (Unio tu-
midus et Anodonta anatina) pre´sents dans le Lac de Neuchaˆtel et plus particulie`rement de leur
e´volution dans leur environnement. Un des objectifs de ce travail est de montrer l’importance
d’une approche pluridisciplinaire de l’e´tude de la croissance des coquilles et des formations
organo-mine´rales. Apre`s avoir de´montre´ statistiquement la syme´trie des deux valves de nos
individus, une e´tude morphologique de la croissance de la coquille a e´te´ faite a` l’aide de la
re´gression. De plus une e´tude de sous spe´ciation a e´te´ effectue´e a` l’aide de l’analyse en com-
posantes principales et d’une e´tude de contours. Les contours des coquilles ont e´te´ digitalise´s
et e´tudie´s a` l’aide d’un programme MATLAB nomme´ CDFT et programme´ par Cyril Dom-
mergues a` l’Universite´ de Neuchaˆtel. Cette nouvelle approche de l’e´tude des formes est une
alternative a` l’utilisation des landmarks fre´quemment utilise´es dans l’e´tude des organismes a`
points homologues ge´ne´tiquement programme´s.
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Abstract : A study of the distribution of the prism width inside the prismatic layer of Unio
tumidus (Philipsson 1788) from Lake Neuchaˆtel, Switzerland, has been conducted in order to
determine whether or not this distribution is random. Measurements of 954 to 1343 prism widths
(depending on shell sample) have been made using a Scanning Electron Microscope (SEM) in
Backscattered Electron (BSE) mode. A white noise test has been applied to the distribution of
prism sizes (i.e. width). It shows that there is no temporal cycle that could potentially influence
their formation and growth. These results suggest that prism widths are randomly distributed
and related neither to external rings nor to environmental constraints.
Introduction
Shell formation is a complex process, which is not fully understood. Molluscs absorb the compo-
nents for their CaCO3 shell from the surrounding water and precipitate the calcium carbonate
in different forms, as prisms of calcite, lamellae of aragonite, or even vaterite (Martoja, 1995).
The shell is built by entrapping the crystals in a net of organic matter, mainly composed of
proteins, such as conchyoline. In summary, three layers are secreted by the mantle (see Checa,
2000 and Martoja, 1995 for detailed review) :
– an external layer (periostracum), which is an organic substance protecting the other parts
of the shell ;
– a middle vacuolized layer, which forms a structure called the antrum over time. These
cavities become filled with crystals of calcium carbonate (i.e. aragonite), arranged per-
pendicularly to the outer periostracum, separated from it by a conchyoline membrane,
and form the outer prismatic layer ;
– the nacreous layer, which is created by similar processes to the middle layer but composed
by lamellae of aragonite, parallel to the surface.
In the present paper, a test of possible cyclicity is proposed on the basis of detailed study of
prisms from the shell prismatic layer, reflected by the measurement of their size (i.e. width).
In other words, the objective is to demonstrate whether or not the distribution of prism width
inside the prismatic layer is random. One of the consequences of such a study is to question
if a potential relationship, e.g. correlation, between prism width and growth lines, exists or
not. Furthermore, such a study raises the question of the use of mineralized microstructures in
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environmental or climatic reconstructions when based on prismatic layer geometric properties.
Indeed, this study suggests that there is no obvious relationship between prism width and
growth lines at the surface of the shell in the case of freshwater bivalves from Lake Neuchaˆtel
(Switzerland).
Material and method
Data collection : Unio tumidus (Philipsson 1788)
Unionidae shells from Lake Neuchaˆtel (lat. 46˚55’ N, long. 6˚ 50’ E Greenwich ; Bargetzi 1960)
were collected during the summers of 2004 (only dead shells) and 2005 (living and dead shells)
in the area locally referred to as La Te`ne, situated west of the Thielle Canal (lat. 47˚ 0’15”,
long. 7˚ 0’55”, Neuchaˆtel Canton, Switzerland). The following species have been found :
– 321 living and 156 dead shells of Unio tumidus,
– 45 living and 11 dead shells of Anodonta anatina,
– 15 living shells of Anodonta cygnea.
In this paper, only Unio tumidus (Philipsson 1788) will be studied, and only living shells from
the same collection will be used for prism width study. Unio tumidus (Fig. 1) has a mean length
varying between 65-80 mm and a maximum length of 120 mm, a mean width between 30-45 mm
and a mean depth varying between 24-30 mm, depending on the shell’s age. The width is about
half the length. The shape is oblong and the colour ranges from yellow-green to brown. Unio
tumidus prefers quiet waters such as lakes and rivers up to a maximum depth of 10 meters.
The maximal life span is 15 years on average but can reach more than 20 years (Turner et al.
1998). Mineral composition of Unio tumidus shell is mainly aragonite (with traces of calcite or
vaterite).
Internal composition of the shell
It is possible to see growth rings on the shell surface (Fig. 2a) as well as prisms (Fig. 2b) with
a scanning electron microscope (SEM) in backscattered electron (BSE) mode. The number
of prisms between two growth lines seems to vary. Two growth lines are even able to fuse,
giving the impression that there is no relationship between prisms and growth lines. In thin
section, the prisms and the lamellae appear more clearly (Fig. 2c, d). The prismatic layer
seems to become thicker along the growth direction, and some rings are visible on the prisms
themselves, emphasizing their possible annual growth rhythm (prisms grow vertically inwards
to the top Fig. 2e and f, Checa, 2001 ; Checa and Rodriguez-Navarro 2001 ; Dunca and Mutvei
2001).
Growth prisms
Using SEM, it is possible to see the internal composition of the shell. In particular, it is possible
to measure the width of each prism (Fig. 3, the microscope is calibrated and the error in
width measurement is < 3%). There are two possible locations for prism measurement : (1)
at the bottom of the prism, near the lamellae layer ; (2) at the top of the prism near the
periostracum. In this paper, the second solution is chosen, i.e. the most external part of the
prism is measured. The prisms are sometimes separated into two sub-prisms (Fig. 3), which is
why the two measurements do not give the same results. Sub-prisms result from the fact that,
during their vertical inward growth, bigger prisms expand laterally at the expense of smaller
ones (Checa and Rodriguez-Navarro, 2000). Therefore, the top of the prismatic layer is the
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older part and consequently the prism width at the top is acquired very early during prismatic
layer formation (Checa et al., 2005). Thus, it has been decided that the outside measurement of
prism width be used, in order to be able to compare their result with the growth lines observed
at the shell surface, and to identify a potential relationship between prisms and growth rings
found on the shell surface. Curves are plotted with these measurements (Fig. 4). They show the
distribution of the prisms’ width acquired during the shell formation. Depending on the shells,
954 to 1343 prisms have been measured. This means that 14301 different prisms constitute the
database from 12 different shells of various ages (both left and right valves).
Signal and cyclicity
A signal is a temporal series, which is characterized by its frequency, its trend and its autocor-
relation. A signal varies with time. To analyze it, it is necessary to transform it and search for
its characteristics. For this purpose, many methods exist, such as Fourier and wavelet analysis
(Verrecchia 2004). Fourier analysis emphasizes the frequencies present in the signal. Wavelet
analysis is able to decompose the signal at different levels to show the approximation and the
detail coefficients of the signal (Toubin et al. 1999). It is necessary to check if there is a general
trend, or not, before any analysis of a signal can be conducted. A trend means that all the
values change in the same direction. If there is any trend, it has to be removed. Then, it can
be checked for any information that can be extracted such as cycles. If not, the signal is just
considered to be the result of a random noise. In particular, it could be white noise. White
noise is a signal in which there is no autocorrelation and contains every frequency. If there
is no particular frequency in the signal, that means there is no cyclicity to be detected, and
consequently, no memory in the signal. Autocorrelation allows the detection of some regularity
in a signal. So, no autocorrelation means that a signal is not cross-correlated with itself, in any
part of itself. If the autocorrelation function Rf (τ) of a signal f is given by
Rf(τ) = E[f(τ)f(t+ τ)]
where τ is the lag (used to shift the signal along itself by τ increments), t the time, and E
the expected value operator, the function is equal to 1 only when τ = 0 (because every part
of the signal is correlated with itself) and null everywhere else (because no part of the signal
is similar - i.e. correlated - to another). The resulting function is a symmetric plot around a
peak centered on lag 0. If the function value is not null around the centered peak, it means the
signal has some correlated parts, and therefore is not constituted by a white noise. Otherwise,
the signal is considered as a random function. In conclusion, for a white noise signal, the
autocorrelation function has only a peak at 0 and no other noticeable values on the plot.
Therefore, the autocorrelation function of a white noise looks like a Dirac function at 0. The
first step before using Fourier or wavelet analysis is to find some cycles in a signal, and to check
if the signal is white noise or not. A test exists, computed by Professor Vesin from EPFL in
Lausanne, Switzerland, using Matlabr. The test is used to verify the null hypothesis H0 versus
H1, where H0 is : the signal is a white noise ; H1 is : the signal is not white noise. The result of
the test is less than 0.05 if it is white noise. If the test results in white noise signal identification,
therefore no cyclicity can be found in the recorded signal of the prismatic layer.
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Results and Discussion
It has been stipulated above that the aim of this paper is to check if there is any cyclicity or
not in the width distribution of prisms. The objective is to verify if prism widths can be used
as a proxy for environmental conditions. At first sight (Fig. 4), the width distribution of prisms
looks like they have almost the same mean width along the growth direction. If this is true,
it means that the prism widths do not vary significantly and that the differences seen in the
recorded signal could be due to a random distribution. The signal resulting from the prism
width distribution is probably a random process which could be defined as white noise. This
point will be investigated later. In addition, it would be pertinent to use these data to perform
a comparison between right and left valves. If the valves are perfectly symmetrical, they must
show the same pattern in all possible measurements, and in particular, in the prism formation.
Consequently after the test of any cyclicity in prism width distribution, right and left valves of
a given shell will be compared to determine if they show the same pattern.
Are there cycles in prism width distribution ?
The descriptive statistics regarding the prism measurements are given in Table 1. All the means
and variances seem to vary in the same way (Table 1 and Fig. 5), even if some maxima are
2 or 3 times the value of others. These are outliers and Figure 5 shows that the magnitude
of each distribution is the same. This fact is also illustrated in Figure 6 where there is no
relationship (r = 0.56) between prism mean width, shell length, and shell age. In addition
to the previous results, i.e. the signals seem to vary randomly around their mean value, it
is possible that they do not show any particular trend during growth. Thus, the existence of
cycles can be questioned. This is critical and must be proved using tests for white noise. Another
pending question is related to the type of random distribution shown by the prism widths if
they correspond to white noise. Prisms grow vertically inward (Checa and Rodriguez-Navarro,
2000). One of the consequences of such a process is that prisms are randomly formed and their
number formed per day is variable. Therefore, as the prisms grow vertically (Dunca and Mutvei
2001), they do not result from a simultaneously period of growth when reaching the surface.
In addition, Rhoads and Lutz (1980) noted that prisms are vertical in order to protect the
shell against dissolution. Some nuclei of prisms are caught in organic matter and continue to
grow after their formation. This means that the growth lines visible on the surface are not
directly related to prisms. They are instead related to lines in the lamellar layer (Richardson
1990). In fact, if there are different widths of prisms, it is because during their growth, prisms
are in competition with each other to occupy space between the organic matter membranes
(Checa 2000 ; Checa and Rodriguez-Navarro 2001 ; Checa et al. 2005 ; Rhoads and Lutz 1980).
The fact that the prisms are randomly distributed indicates that there is no cyclicity and that
the signals reflect white noise. With the help of Prof. Vandergheynst and the Matlabr test by
Prof. Vesin (EPFL, Lausanne, Switzerland), each signal has been studied as if it could be white
noise. As noted above, the autocorrelation coefficient in white noise is null, which means that
the autocorrelation function looks like a Dirac function, with only a value of 1 at step 0. Prof.
Vesin’s test allows a signal to be identified as white noise or not. If the value resulting from
the test is < 0.05, therefore, the signal can be considered as white noise. The results of the
white noise test are given in Table 2. Some signals are not white noise, but the test value is not
very far from 0.05. Looking at the autocorrelation functions (an example is given in Figure 7),
they have a Dirac shape. This means that the prism width distribution is random. A question
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is still pending : to what distribution is the prism width distribution related ? Prism width is
distributed around a mean. For instance, do prism widths have a normal distribution ? In order
to find a possible model, the density histogram of the prism widths (Fig. 8) has been adjusted
to various distributions of random variables. Results of best of fit distribution for one shell is
given in Table 3. The same procedure and the same results have been obtained for the eight
shells studied. A χ2 test has been used to compare some chosen distribution laws with the
signal. The dfittool toolbox (Matlabr) has been used to compare the distribution laws with the
density histogram (Fig. 8). Probability plots (Fig. 9) have been calculated for each distribution
in order to correctly adjust the density. The chosen distributions are : 1) Birnbaum-Saunders,
2) Gamma, 3) Generalized Extreme Value, 4) Inverse Gaussian, 5) Lognormal, and 6) Normal.
After these six estimations, the Gamma distribution best fits shell 227R (Fig. 10). Results given
in Table 3 demonstrate that the Generalized Extreme Value and the Gamma distributions are
the most suited to fit prism width distribution. Nevertheless, regarding the histogram (Fig.
8), the Gamma distribution seems to be a better model. The Gamma distribution is also the
best model regarding the probability plot (Fig. 9). For most of the studied shell signals, the
Gamma distribution is the best fit. Only one of them is better fitted by a Normal distribution.
The Gamma distribution can be considered as an unusual choice because a Normal distribution
would have been more pertinent in order to conclude that prism width distribution is related
to a Gaussian white noise. Nevertheless, knowing that the Gamma distribution tends to a
Normal distribution and that measured values are truncated in 0, it seems reasonable to obtain
a Gamma distribution as the best fit model.
Comparison of prism width for right and left valves
Previous unpublished work from the authors has statistically proven that right and left valves
of Unio tumidus, Anodonta anatina and Anodonta cygnea from Lake Neuchaˆtel are identical
regarding morphological parameters. ”Student t” and ”Kolmogorov-Smirnov” tests have been
used to compare the two valves regarding the prism width distribution :
– for sample 261, the tests show that the means are different but the distributions are the
same. Nevertheless, the difference between the means is < 1µm, so the means are virtually
equal ;
– for sample 344, the tests show that both the distributions and the means are different ;
– for sample 418, the tests emphasize that the means and the distributions are the same ;
– for sample 492, the distributions and the means are also the same.
In conclusion, although there is some variability between the right and the left valves regarding
the prism width distribution, on average, they show the same trend. If the histograms of width
density are stacked for the two valves, it can be seen that they are very similar (Fig. 11). As a
final comparison, quantiles of the two valves are shown to come from the same distribution (Fig.
12), which is not surprising because Gamma distributions can be applied whatever the shell, as
demonstrated above. In conclusion, it has been proven in many papers (Clark, 1975 ; Goodwin
et al., 2001 ; Hall, 1975 ; Mutvei and Westermark, 2001 ; Whyte, 1975) that the lines on the shell
surface are related to cycles. Nevertheless, prism width distribution has been demonstrated to
be a random variable following a Gamma distribution. Therefore, prism widths are not related
to the shell growth surface. The number of prisms formed by day is random and not due to any
known cycles. In addition, it has been shown that, even if there is a small difference between the
widths of the prisms, their distribution is random for a given mean. The prism width also shows
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the same trend in the two valves. In previous studies, Toubin et al. (1999) and Verrecchia (2004)
demonstrated that bivalve shells record natural cycles. In particular, they used the Bertalanffy
equation to estimate the mean growth rate. In Figure 2, the growth rate varies between two
lines. Other studies of subtidal samples (Lonne and Gray 1988 ; Richardson 1987a ; 1987b, 1990
and 1996 ; Richardson et al. 1980a, 1980b, 1980c) show that the growth lines on the surface
do not correspond to cycles, in contrast to intertidal ones, where the endogenic rhythm of the
animal is present. After a certain number of prisms are constructed, the shell needs to build a
line in order to solidify the structure. Diurnal variations have no influence on the line formation.
Consequently, how is it possible to know if the growth lines on the surface are a daily process ?
How can the growth rate be used if it changes so frequently between two growth lines ? Finally,
the conclusions for marine environments seem true for freshwater lakes.
Conclusion
Many studies are devoted to the use of shell surface or the lamellae layer of bivalves for envi-
ronmental reconstructions. This paper does not discuss growth lines directly but the prismatic
layer. The aim is to demonstrate whether or not the prism width inside the prismatic layer is
random. This implies some consequences on the interpretation of prism growth related to shell
growth. Up to now, no studies demonstrated that prisms could be used to record natural cycles.
In this paper, it has been proven that prism width distribution is random and assimilated to
white noise. The random distribution - a Gamma distribution - of prism width, explains why
they cannot be used as cycle recorders. If their distribution is white noise, therefore they can
neither be influenced by any cyclicity, nor by any environmental parameters. Similarly, subtidal
bivalve surface growth rings cannot be used as environmental recorders because of their varia-
bility due to their endogenic rhythm. This conclusion can also be applied to lacustrine shells
in Lake Neuchaˆtel (Switzerland).
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Figure captions
Fig. 1 Unio tumidus, Philipsson, 1788. The black line shows the cutting trace of the thin section.
Fig. 2 Scanning electron microscope (SEM) images in conventional (a,b,f) and backscattered
electron (BSE) mode (c,d,e). a Shell surface showing growth lines. Their spacing is not regular.
b Shell surface of Unio tumidus, growth lines (arrows) and prisms (some drawn limits) can
be observed. c Prismatic and lamellae layers (arrow = limit between the two layers) at the
beginning of shell growth. The prisms are squat, no more than 15µm high. d Prismatic and
lamellae layers (arrow = limit between the two layers) in the middle of the shell, prisms can be
> 50µm high. e Prismatic and lamellar layers showing the lamellae succession. f Shell surface
after removing the periostracum. Prism growth is obviously vertical inwards, the older part of
the prism being at the top.
Fig. 3 Prism width measurements using SEM in BSE mode. The prisms are sometimes separated
into two sub-prisms, so there are two possibilities to perform the measurements, 1) at the bottom
near the lamellae layer, 2) at the top near the periostracum. The two measurements do not
give the same results. The outside measurement was used, in order to be able to compare the
results with the lines on the surface (if there is a relationship). In addition, as the prism grows
inwards, this part is the oldest and the most stable.
Fig. 4 Examples of plots (here for shell 227R and 314R) showing prism measurements (width).
On x axis, prism number ; on y axis, prism width. R : right valve ; L : left valve. The red line
refers to the mean value.
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Fig. 5 Boxplot of the prism width of the right valves from studied shells. These boxplots are
used in order to compare the measurement variations between individuals. All the distributions
vary with the same orders of magnitude.
Fig. 6 Plot of the mean width of prisms versus the length of the shell, regarding the age (in
color), in order to show that there is no relationship between prism width variation and the
size of the shell (r = 0.56).
Fig. 7 Example of autocorrelation functions of the signals (shells 227R and 314R).
Fig. 8 Histogram of prism width distribution for shell 227R. The density function of each tested
law has been drawn to estimate the best distribution.
Fig. 9 Probability plot for shell 227R of prisms width distribution. A probability plot was made
for each distribution to find the best fit distribution to the natural data. See also Table 3.
Fig. 10 Shell 227R histogram, with its estimated distribution density function.
Fig. 11 Prism width histograms used for comparison between right and left valves.
Fig. 12 Quantile comparison for prism width distribution for right and left valves.
Tables
Table 1 Descriptive statistics of the prism width (in µm) compared to size
parameters and age.
Sample Mean Variance Minimum Maximum Shell length Shell width Estimated age
(in mm) (in mm) (year)
227R 18.6058 7.4555 3.64 50.10 106.55 48.42 11
261R 24.6144 9.6084 5.75 79.50 98.6 45.47 9
261L 25.1358 9.8888 4.51 87.10 97.66 45.97 9
314R 19.0268 7.0980 4.08 56.40 82.42 39.3 5
344R 16.0921 5.6422 3.70 36.20 72.7 36.16 11
344L 13.9341 5.1659 2.66 36.10 71.99 35.66 11
361R 19.4925 6.7179 3.81 57.30 52.34 25.82 3
416R 16.9999 6.4256 3.65 41.40 42.79 21.18 1
418R 20.5754 8.2228 4.16 67.00 62.28 31.16 3
418L 20.4860 6.9268 5.37 60.10 62.67 31.1 3
492R 16.0405 5.8264 3.59 37.50 33.66 17.63 1
492L 16.1551 5.9088 3.08 44.00 32.9 17.14 1
Table 2 White noise test
Shell Result Conclusion
227R 0.0597 Not white noise
261R 0.0221 White noise
261L 0.0271 White noise
314R 0.0522 Not white noise
344R 0.0371 White noise
344L 0.0293 White noise
361R 0.0187 White noise
416R 0.1479 Not white noise
418R 0.1238 Not white noise
418L 0.0531 Not white noise
492R 0.0669 Not white noise
492L 0.0371 White noise
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Table 3 Probability law estimation for shell 227R
Law Estimated parameters p-value Test results
Birnbaum-Saunders 17.0019 and 0.433462 No test –
Generalized extreme value -0.071652 ; 6.34189 and 15.3619 0.1511 H0
Gamma 6.10888 and 3.0457 0.1170 H0
Inverse Gaussian 18.6058 and 94.5827 No test –
Lognormal 2.8394 and 0.423517 1.1060e-008 H1
Normal 18.6058 and 7.4555 7.9830e-009 H1
Figures
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Statistical and Spectral Analysis of Growth Increments in Freshwater Mussels,
Switzerland
Eric P. Verrecchia, Se´verine Vancolen
Geodynamics of the Biosphere Laboratory, Institute of Geology and Hydrogeology, University
of Neuchaˆtel, Switzerland.
Abstract : The present research uses a biostatistical approach to assess the influence of the
environment on the growth of two species of bivalve Unionidae, Unio tumidus and Anodonta
anatina, from Lake Neuchaˆtel, Switzerland. With simple Euclidian morphological measure-
ments, it is possible to show that the growth pattern of these two species is different in terms
of size, shape, and rate of growth. On the other hand, a morphological approach demonstrates
the perfect symmetry of the two different valves (right and left) of both species. The main
aim of this work is to study the growth pattern using thin sections from Unio tumidus shells.
These thin sections have been observed using a Scanning Electron Microscope (SEM). Prisms
related to growth increments have been identified and measured from the ventral margin of the
shell, corresponding to a growth period of approximately 2 years. The measurements obtained
resulted in signals built with the successive prism width. Wavelets and Fourier analyses have
been applied to the signals in order to detect different periods in shell growth, assuming that
one prism represents one day. In addition, shells have been scanned using a 3D scanning system
in order to map the topography of the shell surface. Images obtained have been also studied
using wavelets and Fourier analyses in order to find possible growth patterns. Preliminary re-
sults using these methods show that the environment introduces cyclicity during shell growth.
It has been demonstrated in many papers that the influence of the moon is recorded in marine
shells because of tides. Our results emphasize the same type of influence on freshwater bivalves
despite the absence of noticeable terrestrial tides.
Contact Information : S. Vancolen, Institute of Geology and Hydrogeology, Rue Emile-Argand
11, Case postale 158, 2009 Neuchaˆtel, Switzerland, Phone : 0041 (0) 32 718 26 30, Email :
severine.vancolen@unine.ch
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Analyses statistiques des signaux d’incre´ments
sur des coquilles lacustres (Unionidae) :
relations avec les cycles de croissance
Se´verine Vancolen
Re´sume´ :
L’objectif de cette e´tude est d’e´tudier l’e´volution de certaines espe`ces de mollusques parmi
les Unionide´s, pre´sents dans le Lac de Neuchaˆtel, Suisse. Cette e´volution est appre´hende´e au
travers de la variation des signaux d’incre´ments de la croissance des coquilles.
Pour la construction de leur coquille, les mollusques utilisent le carbonate de calcium dissous
dans leur environnement. Sous un microscope, la coquille des bivalves posse`de de fines striations,
re´sultante de cette biomine´ralisation, qui peuvent eˆtre interpre´te´es comme des incre´ments de
croissance.
La construction de la coquille est influence´e par les fluctuations environnementales et peut eˆtre
vue comme un capteur des variations environnementales. Dans un premier temps, une e´tude
morphome´trique de la croissance a e´te´ effectue´e, permettant de comprendre les changements
morphome´triques de la coquille au cours de la croissance. Puis une approche morphologique,
utilisant l’analyse d’une image 3D scanne´e, a permis l’extraction d’informations cycliques sur
les incre´ments de croissance de la coquille. Diffe´rentes analyses statistiques de traitement du
signal, comme l’analyse de Fourier ou l’analyse en ondelettes, ont e´te´ utilise´es sur des signaux
extrais a` partir de ces images 3D, dans le but d’observer de la variabilite´ et de la cyclicite´ dans
les donne´es.
En conclusion, il a e´te´ observe´ une acce´le´ration de la croissance au sein de ces espe`ces durant
les dernie`res anne´es. Et, re´sultat important, il a e´te´ prouve´ que chaque individu avait la meˆme
capacite´ d’enregistrement des cycles (endoge`nes ou environnementaux).
Mots cle´s :
Unionidae, Coquille, Incre´ments de croissance, Environnement lacustre, Analyses statistiques,
Traitement du signal, Analyse en ondelettes.
